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LA MYCOFLORE DES BOUCHONS DE LIEGE 

Son évolution au contact du vin; 
conséquences possibles du métabolisme des moisissures 

par M. MOREAU * 


RÉSUMÉ. - Plusieurs moisissures non banales sont régulièrement isolées de bouchons neufs, 
issus de lots suspectés d'avoir provoqué de mauvais goûts à des vins- Ces espèces semblent 
contaminer les bouchons au cours de leur fabrication; longévives. elles trouvent refuge 
au coeur des tissus lenticellaires; elles peuvent proliférer dès qu'interviennent de faibles 
variations hygrométriques. Une corrélation existe entre les niveaux de contamination et 
les types d'emballages des balles. 

Cette mycoflore préétablie disparati rapidement au contact du vin; c’est pourquoi il 
n’est possible que d’en trouver des vestiges dans les lenticellcs du tiers supérieur des bou¬ 
chons prélevés sur des boutcÜlcs de vin accidenté. Par contre, le Pefiicillimn roqueforti. 
endémique dans les caves vinicolcs, peut s’installer après bouchage, d’autant plus aisément 
que les bouchons étaient antérieurement indemnes de moisissures et qu'ils sont couverts 
d'une capsule métallique de surbouchage. 

La plupart des espèces rencontrées n’étaient pas encore signalées sut le liège, mais leurs 
aptitudes métaboliques reconnues par ailleurs dans diverses biodétériorations ou biodégra¬ 
dations justilîcnt de leur adaptation à ce substrat. Elles s’y installent en cortège; des hypo¬ 
thèses sont proposées concernant leur incidence possible sur les goûts dits «de bouchon/>- 


SUMMARY, - Sevcral unusual fungi are rcgularly isolated from new cork*stoppers in locs 
suspected to hâve aliered the tastc of wincs. Thèse longdiving species seem to contaminate 
the stoppers during their fabrication by invading the lenticellar tissues. They may then 
proliferate as soon as hygrometry increases. A corrélation is found between contamination 
Icvcls and types of pack-wrappings. 

The prccstablished mycoflora rapidly disappears in the contact of wine. Thus it is only 
possible to fmd traces of it in the Icnticels of the superior third of corks obtaincd from 
bottlcs containing altcred wincs. In contrast, Pénicillium roqueforti, which is endemic in 
winc*cellars, may grow after stoppering, particularly when corks wcrc prcviously free 
from fungi and arc covered with a mccalltc cap. 

Most of the encountered species had not been prcviously reported on cork but their 
metabolic abilities which arc known from various biodeteriorations and biodégradations 
warrant their adaptation to the cork substrate whcrc they install themsclves in successive 
waves. Sonie hypochesis are proposed on the possible cause of cork-tasting wines. 


* Laboratoire de Biologie Végétale et Microbiologie, Faculté des Sciences et Techniques, 
Université de Bretagne Occidentale, 29283 Brest Cédex. 

REVUE DE MYCOLOGIE, TOME 42 (1978) 


Source : MNHN, Pans 


156 


M. MOREAU 


INTRODUCTION 


A plusieurs reprises, les hasards de notre activité professionnelle nous ont 
fait examiner des bouchons accusés d’avoir provoqué des goûts dits «de bou¬ 
chon» à des vins. Parmi les espèces identifiées, l’une paraissait constance : le 
Pénicillium frequentans Westl. Or, cette espèce venait d’être reconnue par 
LACEY (1973) comme très répandue dans l'atmosphère de fabriques de bou¬ 
chons au Portugal et AVILA et LACEY (1974) la rendaient responsable d’une 
allergie respiratoire grave chez de nombreux ouvriers de ces usines : la subérose. 
Ces auteurs, décrivant succintement les divers traitements que subissent les 
lièges, dont plusieurs bouillages suivis de longues périodes de repos afin de 
pouvoir être façonnes, signalent l’abondance des moisissures qui les couvrent. Ils 
n’ont pas entrepris une étude systématique des espèces se développant ainsi, mais 
se sont uniquement intéressés à l’identité des spores les plus abondantes dans 
l’air inhalé par les ouvriers. Une vingtaine d’espèces sont ainsi retenues par eux, 
plusieurs Mucorales, plusieurs Pénicillium^ des Neurospora, Trichoderma, VAu- 
reobasidium pullulans (de Bary) Arnaud notamment. 

Retrouvant régulièrement le P. frequentans sur des bouchons de vins acci¬ 
dentés, nous avons pensé que son origine n'étak pas à rechercher dans les caves 
à vins, mais que cette espèce risquait d’être apportée avec les bouchons (MO¬ 
REAU M., MOREAU C. et LE BRAS, 1976). La publication de ces résultats 
préliminaires a rapidement suscité l’intérêt des milieux professionnels appa¬ 
remment très sensibilisés et nous a valu de matérialiser la gravité de certains 
accidents survenus au cours des années passées, accidents jusqu'ici inexpliqués, 
incontrôlables, occasions de procès aux issues incertaines. 

Nous avons donc pu disposer de bouchons neufs, d'origines diverses, et 
observer que leur mycoflore était beaucoup plus variée que ne laissaient présu¬ 
mer nos premiers résultats, acquis sur des bouchons après usage; nous en verrons, 
dans ce mémoire, l’explication. Par ailleurs, nous avons pu mener une enquête 
complète dans une importante coopérative vinicole travaillant dans des condi¬ 
tions d’hygiène rigoureuses, à la suite d’un accident ayant concerné plusieurs 
dizaines de milliers de bouteilles de grands crus. Elles avaient été toutes obturées 
avec des bouchons de même origine, alors que des bouchons d’autres prove¬ 
nances, utilisés parallèlement, n’avaient pas posé de problème avec les mêmes 
vins. Dès qu'étaient intervenues les réclamations des clients et les retours de 
bouteilles, l’oenologue responsable avait bloqué d’une part les bouchons neufs 
suspects (il y en avait plus d’un demi million) et d’autre part les bouteilles 
encore en stock. 

De l’ensemble de résultats acquis - grâce à quelque 30000 semis aseptiques - 
se dégagent des données concernant la richesse et la remarquable adaptation des 
espèces inféodées au liège. Or, a notre connaissance, la majorité des travaux 
qui ont abordé les relations entre les accidents de «goûts de bouchon» et les 
moisissures, meme parmi les plus récents, parlent de «la moisissure verte», 
du «Pénicillium glaucum>y ou du «Pénicillium sp.» (MARAIS et K.RUGER, 
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1975). 

Que soient ici remerciés tous ceux qui nous ont fourni le matériel dont 
nous avions besoin et nous ont fait part de leur expérience professionnelle, 
ainsi que notre efficace collaboratrice Anne-Marie LE BRAS. 

Nous espérons que ce travail aidera les partenaires professionnels, jusqu’ici 
ignorants des faits, à mieux appréhender ce problème et, dès lors, prendre 
les mesures necessaires pour y remédier. 


I - MATÉRIEL ET MÉTHODES 


1. Le liège. 

Ce tissu secondaire assure, chez les végétaux, une fonction de protection; 
ü est isolant, imperméable. Pour que les échanges restent possibles entre les 
tissus profonds et l’extérieur, se différencient les lenticelles qui traversent le 
liège de part en part, Dans ces fins canalicules, les cellules séparées les unes 
des autres ménagent des espaces où pourront s’effectuer les échanges de gaz 
et de vapeur d’eau, A ce niveau, l’imperméabilité n’existe pas. Chez le Quercus 
suber, le liège prend une extension considérable mais sa structure anatomique 
est déjà responsable de plusieurs des qualités du bouchon. 

Au cours de la différenciation du suber, les cellules meurent pendant que 
leurs parois s’imprègnent de subérine et de cires (longues chaînes lipidiques 
reconnues comme difficilement attaquables), de polyphénols (composés que 
les plantes élaborent aussi dès qu’elles doivent se protéger contre une agression 
parasitaire), de tannins (substances peu favorables au développement de micro¬ 
organismes). Le Chêne-liège est, avec le Châtaignier, la source essentielle des 
extraits tanniques utilises dans le traitement des cuirs. 

Le liège doit ses caractéristiques très originales et apparemment contradic¬ 
toires (isolation, légèreté, élasticité, imperméabilité, aération, hydrophilie, 
grande résistance au vieillissement, aux attaques chimiques ou microbiologiques, 
etc,) à son rôle de tissu protecteur et aux transformations chimiques particu¬ 
lières qu’â subies ce matériau remarquable pour assumer cette fonction, 

2, Quelques étapes de la préparation du liège et des bouchons. 

Les planches de «liège brut», après leur récolte, sont mises à sécher plusieurs 
mois, puis triées. Le «liège marchand», après un premier bouillage qui assure 
son gonflement et augmente son élasticité, est entreposé de 3 semaines à 1 mois, 
apres quoi, les «planches» sont classées et marquées pour la vente aux fabricants 
de bouchons. 

Un second bouillage, à l’air libre ou en autoclave, suivi d’un second séjour 
de 3 à 8 semaines en caves fraîches interviennent afin de faciliter le façonnage 
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des bouchons. 

La manière dont le liège est découpe fait que, à tous les niveaux, les lenti- 
celles sont en position transversale par rapport au bouchon. 

Les bouchons sont lavés dans un bain d'eau de Javel titré à 8 ,rinces à l eau 
douce puis dans un bain d’eau additionnée d'acides organiques (oxalique ou 
citrique) et éventuellement de colorants alimentaires. 

Après séchage, divers traitements peuvent intervenir, tel le paraffinage, 
Le conditionnement se fait ensuite par balles de 10000 bouchons. 


Remarques. 

a) Plusieurs des étapes de la fabrication apparaissent hautement favorables 
à la prolifération de moisissures; d’ailleurs LAC£Y (1973) signale que, durant 
le stockage qui précède l’usinage, une mycofiore abondante s’épanouit sur le 
liège dès le quatrième jour et, du fait de manipulations frequentes, l’ensemble 
des planches d’une cave est rapidement envahi. Ce sont les spores des plus 
proliférantes qu’il retrouve dans l’air inhalé par les ouvriers aux différents 
postes de travail : de 50 à 100 millions de spores par dans les locaux où 
les moisissures se développent, de 1 à 2,5 millions par aux divers postes 
d'usinage. 

b) Il semble qu’il y ait peu à attendre de l’efficacité du bain désinfectant: 
solution d’eau de Javel peu concentrée, où seront laves, par vagues successives. 
2 millions de bouchons environ. Même à supposer que cette concentration 
soit respectée et suffisante pour tuer l'ensemble des microoeganismes super¬ 
ficiels, connaissant la structure du liège, ses propriétés physique.s et chimiques, 
il paraît illusoire, dans les délais de trempage, d'espérer voir pénétrer profondé¬ 
ment la solution désinfectante, En effet, la tension superficielle entraîne en 
général la formation de bulles d’air à l’entrée des lenticelles. Puisque les moisis¬ 
sures ont eu, au cours de la fabrication des bouchons, de multiples occasions 
de proliférer, U paraît raisonnable de s’attendre à ce que les lenticelles leur 
constituent un refuge efficace, comme le sont déjà les structures pourtant 
beaucoup plus réduites chez les pommes vis à vis des parasites lenticellaires 
(MOREAU et al., 1964). 

c) Quant au séchage, il ne peut être trop poussé au risque de faire perdre 
au liège ses qualités technologiques. Or, la structure même de ce matériau va en¬ 
traîner des gradients d’humidité au sein d’un bouchon, et au sein d’une balle, 
pour peu que des emballages mal conçus et les aléas du stockage et du transport 
aient pour conséquences des condensations momentanées. 

Nous pouvons considérer le liège, vis-à-vis des microorganismes, comme 
un «substrat sec» au même titre, par exemple, que des céréales (PELHATE, 
1968) ou des farines (MOREAU, 1970). Dès lors, une très faible variation 
d’humidité relative suffira à faire franchir le seuil au delà duquel l’installation 
des espèces pionnières devient possible; elles amorceront la mise en place de 
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successions fongiques dont la constitution dépendra des fluctuations de l^hygro- 
métrie, de la température, de la présence de molécules nutritives ou toxiques 
résultant du métabolisme des espèces qui les ont précédées. 


3 - Conditions de cultures des moisissures. 

a) milieux nutritifs 

Après en avoir essaye plusieurs afin d^exprimer le plus largement l’ensemble 
de la flore, nous avons retenu le milieu de malt a 2 % complémenté en extrait 
de levure qui convient à la majorité des espèces et parallèlement le milieu de 
malt à 5% additionné de ClNa à 5%. Ces deux milieux sont géloses et coulés 
en boîtes de Pétrie dans la suite, ils seront désignés:M 2 lev; M 5 S 5 . 

b) températures d'incubation 

22 ^C étant la température de référence, nous avons, dans nos premiers essais, 
retenu aussi celle de 12°C, commune dans les caves à vins. Nous nous sommes 
aperçue que toutes les espèces auxquelles nous étions confrontée poussaient 
bien à 12° mais encore mieux à 22°C. Par la suite, seule cette dernière tempé¬ 
rature fut retenue. 

Les semis sont régulièrement suivis car, si certaines espèces très prolifiques 
ou très envahissantes sont identifiables au bout de 4 à 5 jours, pour d’autres, 
au contraire, 8 à 10 jours sont nccessaires. 

c) identification 

A côté d'espèces banales, nous avons été confrontée à des espèces d'^^sper- 
^illus ce Pemetilium peu communes. Nous avons eu recours, pour leur détermi¬ 
nation, aux travaux de RAPER et FENNEL (1965), RAPER et THOM (1966), 
PITT (1973), SAMSÜN et al. (1976). 

4 - Conditions de prélèvements sur les bouchons. 

Le bouchage définit une face inférieure, au contact du vin, une supérieure 
au contact de l'air; il nous a donc paru important de bien connaître la réparti¬ 
tion de la mycoflore sur les bouchons neufs, afin d’apprécier le rôle du bouchage 
sur son évolution. 

Prenant donc, arbitrairement, le sens de lecture de la marque de la cave 
vinicole, nous avons défini des zones de prélèvement ; 

H : tiers supérieur 
M : tiers médian 
B : tiers inferieur 
Sg : surface de base 

Dans ces zones, les semis sont effectués au niveau des lenticelles à raison 
de 2 semis par lenticelle et à partir de 4 ou 8 lenticelles sur chacun des deux 
milieux. 
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Au niveau de $ 5 , les lenticelles sont ouvertes sur toute leur longueur; les 
tissus y sont donc plus aérés mais la mycoflore y est moins protégée contre les 
aléas externes et notamment elle a pu subir les effets des bains désinfectants. 
Elle sera aussi directement au contact du vin. 

Les prélèvements sont effectués, aseptiquement, au moyen d’une fine pointe 
métallique; les fragments ensemencés sont de quelques dixièmes de millimètre 
chacun afin de limiter Linoculum et mieux individualiser les espèces. Malgré 
ces précautions, nous verrons qu’il est fréquent que plusieurs espèces, en mé¬ 
lange, soient identifiées à partir d’un semis. Dans la plupart des essais, ces pré- 
lèvements sont effectués à proximité de la lumière des lenticelles, ce qui permet 
de conserver le bouchon indemne pour les contrôles ultérieurs. 

Cependant, pour nous assurer des possibilités de survie des divers éléments 
de la mycoflore en grande profondeur, vraisemblablement plus à fabri des 
variations climatiques ambiantes, nous coupons aseptiquement en tranches 
certains bouchons, au centre des trois zones (H, M, B) et effectuons alors des 
isolements à partir des tissus les plus «à coeur» des lenticelles. 

Les semis sont déposés par stries sur la gélose, dans le sens des aiguilles d’une 
montre, à raison de 8 par boite de Pétri. Comme chaque strie reste repérable, 
elle sera recherchée lors du dépouillement des résultats pour ne tenir compte 
que des thalles qui y sont centrés. En effet, certaines espèces, telle le P. fre- 
quenîans^ très sporulantes, produisent rapidement de multiples thalles secon¬ 
daires, ce qui les ferait surévaluer sans cette précaution. 


5 - Prélèvement des bouchons sur les bouteilles. 


L’ouverture des bouteilles s'effectue en air calme, à proximité d’une flamme. 
Chaque bouteille a le goulot et le dessus de bouchon généreusement trempes 
dans l’alcool à 95 puis flambés. Entre chaque opération, le tire-bouchon est 
lui-même flambé. 

On évite de transpercer le bouchon et on le sort doucement pour que des 
remous d’air ne provoquent par une contamination indésirable lors du débou¬ 
chage. D'ailleurs, ces risques sont réduits du fait que les ensemencements seront 
effectués à partir des tissus lendcellaires, donc non directement au contact 
de l'air. 

On saisit le bouchon grâce à un papier filtre stérile sur lequel on le'dépose 
pour effectuer aussitôt les ensemencements. 

Pour les bouteilles, objet d’une dégustation d’expertise, il fut nécessaire de 
transporter les bouchons, après ouverture, avec le maximum de securité au 
laboratoire. A cet effet, nous avions préparé des sachets plastiques, individuels, 
soudés sur tous leurs côtés, et munis d’une étiquette destinée à porter les réfé¬ 
rences de la bouteille. Chaque sachet est entrouvert très rapidement, avec des 
ciseaux flambés; le bouchon est introduit, Sb vers le fond; le bord du sac est 
aussitôt replié et agrafé. Ces bouchons sont placés, dès que possible, en armoire 
feigorifique jusqu’à leur analyse. 
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Il - LES MOISISSURES DES BOUCHONS NEUFS 

Dans un premier temps, nous avons demandé que soient choisies au hasard 
10 balles dans un lot ayant provoqué des accidents et qu’à l’intérieur de chaque 
balle soient prélevés 100 bouchons qui nous furent envoyés en sacs numérotés. 

Dès l’examen direct, nous avons été étonnée par la différence de couleurs 
qui existait entre les bouchons issus de balles différentes; les uns étaient «rosés», 
les autres «gris bleuté». 


1 • Pollution globale des bouchons. 

Le premier essai porte sur S bouchons (a - e) pris au hasard, pour chacune 
de ces balles (n^ 1-10). 

Le tableau 1 rend compte du nombre de thalles recensés au niveau des semis, 


TABLEAU n® 1 - Nombre total de thalles identifiés aux semis 
(24 semis par bouchon, tous milieux et toutes zones confondus) 


référence de 
la balle 

référence du bouchon 

Total 

/ 120 semis 

a 

b 

c 

a 

e 

Balle 1 

1 

0 

U 

0 

0 

12 

Balle 2 

0 

0 

6 

1 

0 

7 

Balle 3 

4 

1 

2 

2 

0 

9 

Balle 4 

27* 

22 

29* 

23 

24 

125 

Balle 5 

0 

3 

0 

0 

3 

6 

Balle 6 

0 

3 

1 

0 

0 

4 

Balle 7 

16 

3 

28 * 

31* 

23 

101 

Balle 8 

0 

0 

1 

0 

3 

4 

Balle 9 

24 

24 

23 

23 

28* 

122 

Balle 10 

26* 

29* 

24 

15 

28 * 

122 


L’examen de ce tableau appelle les observations suivantes : 

- certains bouchons peuvent être considérés comme indemnes de moisissures 
puisqu’il n’a pas été possible d’en mettre en évidence sur 24 semis! 
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• presque tous les boucKons, pris au hasard dans une balle, peuvent etre 
pratiquement dans le même état, c’est le cas pour les balles 1, 2, 3, 5, 6, 8; 

• dans une balle pratiquement saine, il arrive qu’un bouchon puisse être 
pollué au niveau de plusieurs lenticelles; ainsi, la balle 1, bouchon c; dans cet 
exemple, d'aUieurs, une seule espèce est trouvée, VAsper^illus conicus Bloch- 
witz; 

- il existe, au contraire, des bouchons très fortement contaminés: tous les 
semis présentent au moins un thalle quand ce n’est pas plusieurs. Les résultats 
marqués • sont particulièrement significatifs à cet égard; 

• d’une manière générale, un bouchon très contaminé appartient à une 
balle dont les autres bouchons sont essentiellement dans le même état, à de rares 
exceptions près (balle 7, b). 

- tandis que les balles qui apparaissent saines (4 à 13 thalles pour 120 semis!) 
présentent des bouchons rosés, les balles 4, 7, 9, 10, très contaminées (101- 
125 thalles pour 120 semis) ont les bouchons gris bleuté. Est-ce une simple 
coïncidence ? 

- indiquons que, dans cet essai, les balles 4, 7 et 10 présentent un assorti- 
ment d’espèces; la balle 9 voit les 4/5 des lenticelles de ses 5 bouchons occu¬ 
pées par une seule espèce, VA . conicus, 

2 - Répartition de la mycoflore selon les balles et les zones 

Ce deuxième essai concerne 3 bouchons, à nouveau prélevés au hasard, dans 

3 des balles reconnues saines: balles 1, 3, 8 et dans les balles reconnues conta¬ 
minées : 4, 7, 9. 10. 

Cet essai se situe 5 mois après le précédent; durant ce délai, les bouchons 
furent conservés dans l’ambiance chaude et sèche du laboratoire. Il avait pour 
but de vérifier les résultats précédents, en les affinant. Les résultats concernant 
les balles 1, 3, 8 sont identiques à ceux du 1er essai; le tableau 2 fournit, pour 
les 4 autres, la répartition des espèces et le nombre de thalles observés pour 
chacune, par zone et par bouchon. 

L'étude de ce tableau appelle les conclusions suivantes : 

- cet essai, bien que pratiqué sur un petit nombre de bouchons, et après 
séjour prolongé dans les conditions ambiantes de notre laboratoire, confirme 
les résultats précédents et prouve la longévité des espèces rencontrées; 

- U n’apparaît aucun gradient de répartition des espèces sur le bouchon. 
On trouve sensiblement autant de thalles en H (76), M (66), B (78), Sg (68). 
Remarquons que le nombre de thalles trouvés en tend à établir le peu d’effi¬ 
cacité du bain désinfectant. 

- c’est encore la balle 7 qui montre de la disparité dans le niveau de conta¬ 
mination des différents bouchons; dans les autres. Us ont pratiquement toutes 
leurs lenticelles contaminées; 

• quand une seule espèce est détectée sur un bouchon, nous constatons 
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TABLEAU n*2 • d«e esçècea â« nei8isstu*é9 ai nombra de UiiU«9 

I>a'* éspèca CI) foncdori d«9 £on«s du bouchon (â samia par zona^ 

«Ote 32 «amis par bouchon) 





loul par 

toul par 



H 

—--ST ' 

B 


bcMCheo 

balle 





/ 32 acnt9 

'ÿo 9em;a 

BsU« Â 

1 

A . conicus 0) 

A. eonieus 

. 

A.cfliicus C6) 




P.frequetisnaCS) 

P, Trequentans (Ü 

P.rre«u«nun9 CS) 

P,rr*equcntaa9 (3) 

33 






P. cltriAUn (!) 




1 


. 

. 

P.granulerujn (2) 

P.granulatiuri (2) 





- 

Trichoderma Cl) 

• 

- 




2 

A.c«niCMS Uù 

A.coniaiis C3) 

. 

A.COfltCUB W 





F.fraqvcBiana <4) 

?,fr«qucncan9 C£) 

P.rraauenuin» (S) 

P,/f*tff)U«BtdB9 (2) 





. 

. 

P .■nuiulosun Cl) 

. 

U. 


1 


A 

« 


• 




P .grflnuUrujn (i) 

P, graiiuljnüîi (3) 

P.gc'anulerun (3) 

P .granulatum (1) 




3 

. 

A.cgnicu» C2) 

. 

A.cpnicua C3) 





P .FreAuenlana (’i) 

P.fr«quent«n9 (2) 

P « (reuuantans C.T) 

P .Iraquenlaiis (W 

33 




P.snU'UlnsuA n.) 

. 

P «Tiioniriati»» 

. 




U) 

P.^anulanus (2) 

P.gT'aAuIacwik <,!> 

P .graBulaïuni (1) 


110 

S«lle 7 

1 


P .freouanian» f3) 

P.freouentana (Z> 

. 





0 

P.spinulesujn Ci) 

P.eMAuIasun Cl) 

P.»pinuld6tuti CD 






P. p«rpu rr« * c «AiCD 

P .purpurr c»c ati 9(1* 









P,cirr»o*vinde(3 

17 













• 

P.grafiulaewm Cl) 

P.granuUnua (2) 




2 

. 

P./r^i^uenuAS (1) 

. 






. 

P.9Blnule9um Cl) 

0 





P.citrlniim O) 

- 

P.ciiriniim CL) 




3 

A.e«nicue (2) 

A.acnieus Cl) 

A.eoiiieu9 (1) 

A.aantcu» <2) 

6 

» 

BftU» 9 

1 

A.coatcua 

A.ccnicu» 

A.aonicua CS) 

A.eonieuB (6) 





. 

P.«ptnulo9un Cl) 

_ 

. 





P.eiifUium Cl) 

P.cltrinun Cl) 

• 

26 



Z 

A.contcii« C5) 

A.ccnicut (7) 

A .ecKiicus CS) 

A.a^icus CS) 

23 



i 

A.conicu* (?) 

A.ecAieus (7) 

A.eoftieu* CT) 






. 

P.^ranulKiun Cl) 

P. spinuloBiüB Cl) 

. 

29 




• 

• 

• 


73 

Ball« 10 

1 

A.«enieu9 <6> 

A,ecAUu9 f7) 







. 

P.9pIAul09Wn ()) 

. 

. 





P.citrlnxvn (I) 




30 




P.liUccnum (1) 

- 

• 

• 



2 

A .contcitft CD 

A.e«(ii<u9 (3) 

A.conicu» <S) 






P Cl) 

, 

. 


30 




. 

P. c iireo«vtriâe(2) 

. 

P^arreivvirule (t 




• 

P.lilacinim Cl) 

- 

• 




3 

A.c^LCus (S) 

A.cenlcut CS) 

A.een(€U9 (â) 

A.cent«u9 Cd) 

21 

« 


qii4! s’agit de VA. conicus (balle 7, 3; 9, 2; 10, n® 3). Cette espèce, dont 

nous évoquerons ultérieurement la biologie, n’est que très difficilement mise 
en évidence sur M 2 lev, milieu sur lequel elle pousse très lentement et y est 
par conséquent dominée si d’autres sont présentes; c’est presque uniquement 
sur M 5 S 5 qu’il est possible de l’observer. Elle esc pourtant fréquente puisque 
trouvée 186 fois alors qu'elle est, à coup sûr, sous-estimée. 

- si le P. frequenîans se situe comme le Pénicillium le plus répandu, plusieurs 
autres espèces sont plus ou moins régulièrement rencontrées. 


3 • Mycoflore installée au coeur des lenticelles. 

Le troisième essai concerne l’étude de la flore profonde des lenticelles; pour 
cela, les bouchons sont tranchés, comme décrit aux techniques, 

Il s’agit de bouchons choisis parmi ceux dont l’essai 2 a révélé la flore super- 
iciellc. Entre les deux essais, il s’est écoulé 3 mois durant lesquels les bouchons 


Source : MNHN, Paris 
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furent conservés individuellement en sacs stériles, au laboratoire. 
Les résultats figurent au tableau 3. 


TABLEAU n* 3 - Fréquence des moisissures Installées 
"au coeur" des lentlcelles (J6 semis par niveau) 


Balle 1 

Bouchon n^l 

0 

Balle 3 

2 

0 

Balle S 

2 

0 

Balle 4 

1 

P, freouentans +++ ; P. sninulosum + { P.fellutamum + 
Trichoderma +++ 


2 

P. frequentans +++ 

Trichoderma +t+ 


3 

P. frequentans +t+ ; P. adametai +t 

Balle 7 

1 

A. conicus 

t', Irequentans ++t ; P.spinulosum + ; P. citreo-viride-i- 
Aureobasidium nullulans +++ 


2 

P. frequentans + ; P, spinulosum + 

Absidia + 


3 

P. frequentans + ; P, brevi-comoactum + 

Trichoderma t++ 

Balle 9 

1 

P. frequentans + j P. snlnulosiim ++ 





2 

A. conicus ++4 

P. frequentans ++ 
irtcnoaerma ++ 


3 

A, conicus ++ 

Balle 10 

1 

A, conicus +++ 

Trichoderma + 


2 

A. conicus ++ 

P. frequentans +++ 


+++ espèces trouvées aux 3 niveaux H, M, B 
*' h 2 niveaux 
* *' à 1 niveau. 

Sont soulignées les espèces qui n'avaient pas été observées dans les semis 
effectués en surface» 


La consultation du tableau 3 nous renseigne sur la fréquence relative de 
diverses moisissures aux trois niveaux que nous n’avons pas ici individualisé 
en raison de l’absence de gradient de répartition sur les bouchons neufs : 


Source : MNHN, Pans 
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. si une partie des espèces signalées en surface n^est pas retrouvée, nous 
en observons de nouvelles. C’est le cas de trois espèces de Pénicillium, 

. plus s^nificative nous apparaît la dominance générale du Trichoderma 
viride, espèce à très grand développement et dont la présence n'avait été relevée 
qu'en balle 4, bouchon 1, zone M. Les Aureobasidium pullulans et Absîdia 
corymbifera sont aussi des espèces à croissance rapide mais adaptées à des 
milieux plus humides, ayant subi un échauffement, résistant mal a la sécheresse. 
Ces Crois espèces sont donc ici en survie, très abritées au coeur des lenticelles, 
ce qui nous prouve que la répartition -de l’humidité relative au sein du bouchon 
est hétérogène et qu’à tout moment cette flore pourra s’exprimer si intervient 
une modification légère de l’humidité relative du substrat, 

4 - Évolution de la mycoflore après humidification. 

Ce 4ème essai concerne des bouchons issus des balles précédentes. Dans 
l’ambiance du laboratoire, nous avons : 

- placé des bouchons, en seaux de verre clos, à proximité d’un tampon 
d'ouate humide, 

• fait tremper dans de l’eau bouillie, pendant 36 heures, d'autres bouchons 
avant leur mise en incubation en seaux de verre clos, 

- d’autres, après meme trempage, furent laissés à sécher à l’air libre. 

Très rapidement, dans les deux premiers cas notamment, des efflorescences 
parcourent la surface du liège, 

Des semis effectués 2 a 3 semaines plus tard mettent en évidence l’extension 
générale du Trichoderma viride suivi de V Aureobasidium pullulans y notam¬ 
ment, pour ce dernier, lors du séchage à l’air libre, Diverses Mucorales {Absidia, 
Mucor, RhizopuSy Syncephalasîrum) et un Rhodotorula sont aussi observés 
mais avec plus ou moins de fréquence selon le mode d’humidification et la balle 
concernée. Les thalles de ces envahisseurs couvrent rapidement les surfaces 
des boîtes de Pétri. Signalons que les espèces mises ainsi en évidence sont pour 
la plupart observées par LACE Y (1973) dans l’atmosphère des usines de liège, 
Dans ces conditions d’expérience, il est difficile de mettre en culture les es¬ 
pèces antérieurement identifiées dans les balles, leur croissance lente ne les 
favorisant pas, sauf le P. frequentans qui lui-même prolifère et peut se dévelop¬ 
per malgré les envahisseurs. 

Si nous comparons ces résultats à ceux de l’essai 3, nous constatons que 
les espèces plus hygrophUes, qui ici s’épanouissent, survivaient au coeur des 
lenticelles; l’humidification du substrat leur a permis cette reprise rapide de 
végétation. 


Source . MNHN, Pans 
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5 - Corrélation entre Taspect des emballages, la couleur des 
bouchons et la mycoflore installée. 

Cet essai concerne des balles neuves que nous avons nous-même ouvertes, 
dans la coopérative vinicole où s’ctait produit un accident de «goûts de bou¬ 
chon». 

Il importait pour nous de savoir si nos observations précédentes se vérifie¬ 
raient. Parmi toutes les balles litigieuses en stock, nous en avons retenu 5 présen- 
tant des bouchons «rosés» et 10 des bouchons «gris bleuté». Nous avons cons¬ 
taté l’homogcncité de la couleur des bouchons au sein d’une balle; dans chacune, 
nous avons prélevé une dizaine de bouchons; la mycoflore de trois d’entre eux 
fut étudiée : 

• les balles contenant des «bouchons rosés» ont présenté respeccivemenc; 
0, 1, 2, 2 et 5 thalles pour 96 semis, soit 10 thalles pour 480 semis. Elles peuvent 
être considérées comme pratiquement indemnes; 

• les balles contenant des «bouchons gris bleuté» ont présenté respective, 
ment : 29, 35, 44, 44, 55, 66, 76, 80, 91, 106 thalles pour 96 semis, soit 626 
thalles pour 960 semis. 

Or. dans les conditions de conservation au laboratoire (tableau 2), nous 
faisons état de 29, 73, 81 et 110 thalles par balle pour 96 semis. Nous sommej 
donc dans les mêmes limites de variation. 

L’ensemble des conclusions provisoires auxquelles l’examen des balles 1 à 10 
(Ier et 2ème essais) nous avaient amenée se trouvent ici confirmées. 


TABLEAU n* 4 • Sépeniaoo «t friquoiee des espèces de itieistesui-es des 
tieueKMs"jrvs bleuié~ selon de eenUAifiecion des belles G2 semts per beucheiO 


Ref. de 

U belle 

Bfiuehens n* 

Ref. de 

Boucbons n* 

1 

3 

J 


1 

2 

3 

U 

:»ihellek) 

A.cCAicua CS) 

A.conicue CIS) 

A.CCAICU» O) 

P.s0nul»siija CD 
P<0rylopbilxad) 
P.br evKOCT pecbea 
CD 

PeecilomycesCO 

27 

OSOtalles) 

A.cenuve CIO) 
P.fr«qu«nunfC)) 

A.contcjs <lû) 

P. fr e^stiin sCQ 

P.ee''yl^,hâe,CO 

A,ecfiieus(l2} 

* 

U 

!76ib«llesl 

?.fre^ua)i«na(£ 
P.spinu leeurtCS 

Iciehodmne <1) 

A.conKtts 
P.fr«:iueiiuns(l^ 
P .s P ui U le sum{6 ) 

TrlcbodenriA (i) 

A .eenieue Cl 7 } 

?A‘«quentens(4> 
?.splj)uWsyjn( 2 > 
P.ci(recMaridciSO 
P .cilruiuin (2) 
P.ce e y leph > I ufn( 2 

13 

d0ti3«Ue»> 

Pir€4uenii&sCZ5) 
P.S plnulesuinC 1) 
PAltreQ.vtr)deC3) 

A .cMieue Cl^ 
PJrcqufrnuneC23 

P.eirrlBurt (4) 

P.ceeyl0p^ilwÂ(2) 

P.grenvleetksid) 

A.conicus (II) 
P^eqventansC^ 

?,cor/lophklupiCd 

TriehedeneeCl) 

C.A 

:9lTMlles) 

A.conicus C7) 

P ^ e^ U en BA e (Xd! 
P ^ ptjw 1 oeunC 1) 

P.citriftvr«2) 

P«orylAphilwn($ 

A.ceatcus (6) 

P/r«queniAiis(23 

P.splQuloaujn(3) 

P .eimmuoCS) 

P.jreiUiletvmCD 

P.ftrequenun*(4^ 

P.spinaleswnO) 

2S 

!l36ihBlles 

A.ccnicue C6) 
PJre^uentens(22} 

PJeUutcuiwn (6) 

P. c ory lopb 11 unC Z 
P.SrtAQlewjnCS) 

A.eenicus C2) 
PJT-egtjcntensCSO: 
P.splj)ulosujit(3) 
P^iirecMar Idées 

AcremcBiujB (3) 

A.conleus (7) 

P .fr eg U en (Afi sC 3 
P^pinu leewrnCl) 

P.eoryiophiuiM^ 


Le tableau 4 compare la répartition et la fréquence des espèces rencontrées 


Source : MNHN, Pans 
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sur les bouchons «gris bleuté» entre les deux balles les moins polluées et les 
quatre balles les plus polluées. 

L’examen de ce tableau appelle les remarques suivantes : 

- dans les balles les moins contaminées, VA. conicus est encore seul ou nor¬ 
malement associé à un petit nombre d’espèces; 

- lorsque le niveau de contamination est élevé, nous sommes en présence 
d’une flore variée où VA. conicus tend à disparaître alors que divers Pénicillium 
s’installent; le P. frequentans y est très bien représenté. 

Ainsi se dégage la notion, pour ce substrat, d’espèce pionnière et l’existence 
d’un cortège d’espèces comme iî en est connu par ailleurs sur d’autres substrats 
secs. 

Enfin, peu de différences apparaissent entre les mycofiores des bouchons 
conservés plusieurs mois dans notre laboratoire et ceux qui le furent, dans leurs 
sacs d’origine, et dans les locaux secs, mais non chauffés, de la cooperative. 

Signalons que la nature des emballages des balles, objet du litige, bien qu’is¬ 
sues de la même usine, était différente, 

Alors que les bouchons «rosés» correspondaient à des balles dont le sac 
intérieur était en plastique perforé, les bouchons «gris bleuté» étaient réguliè- 
rement trouvés dans des balles dont le sac intérieur ne présentait pas de perfo¬ 
rations. 

Dans les deux cas, les sacs intérieurs sont repliés à leur partie supérieure, 
bords non soudés; mais tandis que dans le premier type d’emballage les échanges 
sont possibles tout autour et en partie haute, et qu’une circulation d’air peut 
s’établir, dans le second, seule existe l’ouverture en partie haute, sous l’épaisse 
couche de tissus de la couture du sac externe; la ventilation se fait mal, 

En outre, chez plusieurs balles à bouchons «gris bleuté», le sac externe 
de plastique tissé présentait, au niveau de la couture et des «oreilles», des au¬ 
réoles grisâtres d’où il fut possible d'isoler, après assez longue incubation, di¬ 
verses espèces banales suc emballages humidifiés {Hotryti.^, Alîemuria, 
phylium, Cladosporium). ces espèces survivaient à l’état de propagules dor¬ 
mantes. Ceci tendrait à prouver qu’au cours du stockage ou du transport les 
balles ont subi transitoirement des conditions humides (fuite d’eau dans le local 
de transit, pluie ou fort brouillard au chargement ou déchargement. , .) ayant 
favorise le développement de cette flore fugace; cette observation pourrait 
signifier que, parallèlement à cet évènement, a pu se produire une élévation 
d’hygrométrie à l’intérieur des sacs non perfores pour peu que se soit produite 
une saute de température, favorisant l’épanouissement momentané de la flore 
en survie dans les lenticelles des bouchons. 

Mais cet évènement est antérieur à l’arrivée à la coopérative puisque les 
sacs furent entreposés, côte à côte, dans le même local. 

L’existence de ces types d’emballages différents nous prouve que nous som¬ 
mes en présence de plusieurs fabrications; nous savons d'ailleurs qu’il y a eu 
plusieurs livraisons étagées sur 6 mois. Il apparaît donc que les bouchons «rosés» 
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reconnus pratiquement stériles n’appartiennent pas à la même livraison et n’ont 
pas eu la même histoire que les bouchons «gris bleuté» dont une partie ou la 
totalité des lenticelles recèlent des moisissures. Il paraît peu vraisemblable 
que des bouchons si différents quant à leurs qualités microbiologiques se com¬ 
portent de la même façon à l’cgard des vins. 

6- Répartition des diverses espèces selon les balles; 
notion de fréquence. 

Ayant examiné la mycoflore de bouchons issus de balles à sac intérieur 
perfore, nous y avons rencontré à plusieurs reprises, quoique toujours à l'état 
de traces: VA. conicus, le P. frequenîans, le Trichoderma vindc. Rappelons 
cependant que la très grande majorité des semis est restée stérile. 

Parallèlement, fut examinée la mycoflore d’un plus grand nombre de bou- 
chons issus de balles à sac intérieur non perforé. 

Quelques espèces, à elles seules, représentent la majorité des thalles recenses. 
C’est notamment le cas de VA. conicus et du P. frequenîans. Mais ces bouchons 
sont fabriques depuis plusieurs années et nous savons que si certaines espèces 
des milieux secs sont très longévives, nous ne possédons pas d'information sur 
toutes. D’autre part, plus les espèces sont nombreuses sur un bouchon, plus 
elles voient se restreindre leur territoire; les chances de les isoler diminuent. 

Il peut donc être intéressant de connaître la plus ou moins grande fréquence 
avec laquelle telle ou telle espèce est observée, même à l’état de traces, au 
travers des balles de l’ensemble du lot litigieux. 

Ainsi, VAsper^ilîus conicus a été retrouvé dans toutes les balles expérimen¬ 
tées, soit dans 100% des cas; puis en ordre décroissant : 

P. frequenîans, P. spinulosum, P. corylophilum, Trichoderma viride, sont 
retrouvés dans au moins 75% des cas; 

P. citrinum, P. ciîreO’Viride, P. granulatum. dans au moins 50%; 

P. purpurrescens, P. fellutanum, P. adametzi, P. brevi-compactum, P. purpu- 
rogenum, P. lilacinum et Paecilomyces variotii, le sont dans moins de 25%. 

Cependant, comme la plupart de ces moisissures possèdent un métabolisme 
original, il conviendra par la suite de ne négliger aucune d’elles dans la recherche 
des responsabilités; en effet, comme nous allons le voir, les accidents de «goûts 
de bouchon» ne concernent jamais qu’un nombre restreint de bouteilles dans 
un lot suspect. 


Source : MNHN, Paris 
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III - LES MOISISSURES DES BOUCHONS 
DANS LES LOTS ACCIDENTÉS 


1 - Vins accidentés - 1ère série. 

Cei essai concerne l’étude de la mycoflore des bouchons de 12 bouteilles, 
bouchées depuis 3 ans, et prélevées, au hasard, dans un lot litigieux (n^ 142) 
et envoyées au laboratoire. 

Les prélèvements des bouchons, puis les semis par zone, furent effectués 
comme il est décrit aux techniques. 

Le tableau 5 établit la répartition des espèces et le nombre de thalles 
pour chacune, en fonction des zones du bouchon. 


TABLEAU n* 5 - Vins accidentés - Ire série . 

R épar Titien des espèces et nombre de thalles par espèce, en fonction 
des zones du bouchon Cl6 semis par bouchon et par zone , soit 64 
semis par bouchon) • 


Bouteille 

n* 

Zones 

H 

M 

B 


® 

P. fr equ entan s (7) 

P r oquefort! (1) 

0 

0 

© 

0 

P .frequencans(l) 

0 

Û 

© 

0 

0 

0 

0 


A.conicus (1) 

0 

0 

0 


0 

0 

0 

0 

© 

P.citrinum (6) 

0 

0 

0 

© 

A.conicus (l) 

0 

0 

0 

© 

0 

0 

0 

P. roqueforti (1) 


P. frequent an s (6) 
P.granulatujn (2) 

P.frequentâns (1) 

0 

0 


P.roquefort! Cl) 

0 

0 

0 

© 

P, spinubsum (1) 

0 

0 

0 

© 

0 

0 

0 

0 

Otai des t 

lâlles de la flore d 

22/192 semis 

origine 

2/192 semis 

0 

0 

P.roque- 

forti 

1 

1 

0 

1 
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Pour donner des chances maximales à la mycoflore de s’installer, il a etc 
pratiqué 1 6 semis par zone, soit en tout 64 semis par bouchon. 

La consultation de ce tableau appelle les remarques suivantes : 

• les espèces originellement trouvées à diverses reprises sur bouchons neufs, 
ne sont qu’accidentellement présentes; en tout 24 thalles pour 768 semis! 
soit dans . . , 3% des cas. Nous sommes loin des exemples où il y avait autant, 
voire plus de thalles que de semis. 

• existence d’un gradient de répartition de ces espèces puisque, sur les 24 
thalles, 22, en 5 espèces différentes, le sont dans la zone H; 

- enfin, détection d'une espèce jusque là non observée : le Pénicillium roque- 
forti. 

2 - Vins accidentés - 2ème série. 

Les bouteilles objet des analyses sont prélevées au sein de 3 lots litigieux; 
elles sont parallèlement soumises, pour appréciation des odeurs et saveurs, à 
cinq dégustateurs professionnels. 

Les lots 143, 142, 114 correspondent chacun à une cuve; les bouteilles de 
ces lots sont groupées par caisses-palettes de 616 bouteilles, ce qui représente par 
exemple 26 caisses pour le lot 143. 

Toutes les bouteilles d’une caisse ont été rangées ainsi dès le bouchage et 
n’ont plus été déplacées. Par contre, ces lots, non mis en vente par la coopéra¬ 
tive après les réclamations de la clientèle et les premiers retours, ont été déplacés; 
il s'ensuit que l’ordre dans lequel les caisses sont rangées dans le local n’est 
plus celui où elles le furent lors du bouchage. 

Sachant qu'il y a 10000 bouchons par balle, ce qui représente plus de 16 
caisses, il y a beaucoup de chances que toutes les bouteilles d’une caisse-palette 
soient obturées avec les bouchons issus d’une seule balle (sauf changement 
de balle en cours de caisse). Si donc il y a un lien entre l’accident présume 
et l'état sanitaire des bouchons - compte tenu des résultats acquis au laboratoire - 
il devrait se dégager une certaine homogénéité au sein d’une caisse et une grande 
hétérogénéité d’une caisse à l’autre puisque celles-ci ont été déplacées et, n’ayant 
plus les rapports de voisinage de l’origine, leurs bouchons peuvent appartenir 
à des balles différentes. 

Nous avons affecté d'une lettre chacune des caisses appartenant aux Crois lots 
concernés; comme elles sont empilées par trois, U parais.sait prudent d’effectuer 
des prélèvements aux trois niveaux afin d’éliminer les risques de gradient d’hu¬ 
midité ou de température qui auraient pu favoriser le développement de micro- 
organismes indésirables à un niveau particulier de leur stockage. 

Pour toutes ces raisons, nous avons décidé de faire prélever trois bouteilles 
voisines par caisse et de pratiquer les prélèvements une caisse sur deux; ainsi 
disposons-nous de bouteilles stockées à tous les niveaux mais ayant, par groupe 
de 3, des chances d’être issues d’une même balle. 


Source : MNHN, Pans 
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Nous ne pouvons ici entrer dans les details techniques de la dégustation^ 
chaque dégustateur disposait de quatre appréciations possibles (0 à 3) pour 
définir l'intensité des défauts (odeur et saveur) attachés aux goûts de bouchon. 
Nous avons pu ainsi, pour chacune des bouteilles examinées (59 en tout), obtenir 
une cotation moyenne à partir de classes que nous avons définies comme suit : 

0 a 5 points = 0 
6 à 10 points = x 
liais points — xx 
à partir de 16 points = xxx 


TABLEAU n* 6 - Dégustation de vins issus de lots & "goûts de Bouchon" . 
Moyenne ç^cmdérée des apprécLStions de cinq dégustateurs . 


Lot 

bouteille 

Total des points 

appréciailon 

Lot bouteille 

Total des points 

appréciation 



dégusieieurs 

moyenne 


dégustateurs 

moyenne 

143 

Al 

3 

0 

143 in 

7 

X 


A2 

14 

XX 

Ü2 

U 

XX 


A3 

15 

XX 

U3 

9 

X 

U3 

Cl 

7 

X 

143 VI 

2 

0 


C2 

3 

0 

V2 

3 

0 


C3 

5 

0 

V3 

9 

X 

U3 

El 

15 

XX 

142 B1 

6 

X 


E2 

14 

XX 

B2 

4 

0 


E3 

8 

XX 

B3 

1 

0 

143 

Cl 

14 

XX 

142 DI 

25 

xxx 


G2 

18 

xxx 

D2 

11 

XX 


G3 

9 

X 

D3 

14 

XX 

143 

11 

ê 

X 

142 Fl 

4 

0 


12 

4 

0 

F2 

6 

X 


13 

9 

X 

F3 

13 

XX 

143 

Kl 

14 

XX 

142 Kl 

23 

xxx 


K2 

8 

X 

112 

g 

X 


K3 

9 

X 

H3 

13 

XX 

1 143 

Ml 

4 

0 

142 Jl 

3 

0 

! 

M2 

4 

0 

)2 

3 

0 

1 

M3 

3 

0 

J3 

2 

0 

1 143 

01 

16 

xxx 

114 Al 

2 

0 


02 

12 

XX 

A2 

18 

xxx 

. 

03 

16 

xxx 

A3 

0 

0 

143 

Qi 

5 

0 

114 B1 

19 

xxx 


Q2 

6 

X 

B2 

5 

0 


Q3 

18 

xxx 




143 

Tl 

7 

X 

R 114 7 

3 

0 


T2 

11 

XX 

8 

1 

0 


T3 

8 

X 

9 

3 

0 


Le tableau 6 fournit la cotation moyenne concernant la dégustation de 
chaque bouteille. 


Source : MNHN, Paris 
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L’observation critique de ce tableau entraîne plusieurs remarques : 

• aucun des dégustateurs ne savait que les bouteilles avaient été l’objet d’un 
choix; ils ne pouvaient donc aucunement être influencés dans leur travail. Or, 
nous pouvons constater une répartition non au hasard des bouteilles qui sont, 
au contraire, dans la majorité des cas, regroupées par 3. Pour illustrer cette 
observation, les séries 143 : Cl, C2, C3; 11, 12, 13; Ml, M2, M3; VI, V2, V3; 
142 : Bl, B2, B3; Jl, J2, J3; R 114 : 7, 8, 9 sont indemnes ou presque; de même 
existent des séries où toutes les bouteilles sont accidentées: 143: El, E2, E3; 
Gl, G2, G3; 01,02, 03; 142 : Dl, D2, D3; Hl, H2, H3, . . . 

Ceci confirme l’hypothèse selon laquelle, si un lien existait entre l’état sani¬ 
taire de certains bouchons et les accidents reconnus sur ces vins, nous devions 
retrouver des séries. 

- Bien sur, les bouteUles 143; Ql, Q2, Q3, 114: AI, A2, A3, Bî, B2, sem¬ 
blent en contradiction, mais nous savons que meme au sein de certaines balles, 
essentiellement peu polluées, existent des bouchons plus contaminés, où telle 
ou telle espèce a pris plus d’extension; d’autre part, on ne peut exclure le chan¬ 
gement de balle au cours du bouchage d’une palette pas plus que le déplacement 
inopiné d’une bouteille superficielle d’une caisse-palette à une autre au cours du 
stockage. 

- Si, par ailleurs, nous comparons entre elles les caisses au sol: 143: A, G, 
M, V; 142: D, J ou les caisses sous plafond: 143: C, I, O, U, 142: F, nous 
constatons que dans les deux cas il y a des caisses indemnes et d’autres acci¬ 
dentées; nous pouvons conclure à l’absence d’influence de la position de la 
caisse dans le local considéré. 

Les bouchons issus de ces bouteilles, conditionnés comme décrit aux tech¬ 
niques, furent, pour un certain nombre d’entre eux, l’objet d’isolements par 
zones. 

Les tableaux n^ 7 et 8 permettent la comparaison entre la mycoflore 
de 14 bouchons issus de bouteUles reconnues sans goût anormal et de 14 cotées 
XX et XXX (à «goûts de bouchons^ caractérisés). 

Les résultats d’analyses exprimés aux tableaux n® 7 et n® 8 appeUent les 
commentaires suivants : 

- les bouteilles cotées xx et xxx ont permis la culture de : 

36 thalles .... en 7 espèces différentes; A. conicus (7), P. frequentans (10), P. 
spinulosum (9) étant les mieux représentées; U n’a pas été trouvé de P. roque- 
forti. 

• les bouteUles cotées 0 ont révélé : 

24 thalles . ... en 2 espèces : A. conicus (19) et P. frequentans (5). En outre, 
le P. roqueforti a été trouvé 14 fois bien que les bouteilles des deux catégories 
soient stockées côte à côte et qu’elles ne présentent, ni les unes ni les autres, 
de capsules métaUiques de surbouchage dont nous verrons qu’elles semblent 
favorables à l’extension de cette espèce. 


Source . MNHN, Paris 
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TABLEAU n* 7 - Vins accidentés - 2e série . 

Répartition des espèces et nombre de thalles par espèce , en fonction des 
zones , sur les bouchons de 14 bouteilles reconnues normales. 

(64 semis par bouchon) 


Bouteille 

appré^btkm 




moyenne 

H 

U 



143 

''i 

0 

0 

0 

0 

0 

143 


0 

R(l) 

P Jr equ entans ( D 
RO) 

" R(2) 

0 



0 

0 

0 

P .fr equentansCD 

0 

143 

h 

0 

0 

A.conicus (D 

0 

0 

143 

M, 

0 

0 

0 

0 

0 



0 

A.conicus (7) 

0 

0 

0 


“3 

0 

A.conicus 

A.conicus (4) 

0 

0 

143 


0 

0 

0 

0 

0 



0 

0 

0 

0 

0 

142 

^2 

0 

0 

0 

TJr equ entan $ (1) 

0 



0 

R(l) 

0 

0 

0 

142 

II 

0 

RC5) 

0 

0 

0 


^3 

0 

A.conicusCS) 

Tjr equ enians (2) 

’^R(2) 

0 

0 

114 


0 

0 

0 

0 

0 


R(x) indique le nombre de thalles de Pénicillium roqueforti rencontrés, 


• bien que certains bouchons xxx soient stériles, nous ne pouvons ignorer 
la variété des espèces présentes. . , à l’état de vestige, dans l’ensemble des vins 
reconnus accidentés. Elles appartiennent à la flore des bouchons neufs mais 
n'auraient pu être mises en évidence sans un nombre important de semis. Ceci 
nous renseigne donc sur la richesse des cortèges établis antérieurement au bou¬ 
chage- 

- d’autre part, VA. conicuSy espèce pionnière, souvent isolée seule dans 
certains lots de bouchons neufs, paraît plus fréquente dans les bouchons de 


Source : MNHN, Paris 
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TABLEAU n® 8 - Vins accidentés - 2e série . 

Répartition des espèces et nombre de thalles par espèce , en fonction des 
zones , sur les bouchons de 14 bouteilles présentant des *' goûts de bouchon 
caractérisés. (64 semis par bouchon) 


Bouteille 

app:^:Bnai 

z,onc du Douchon 


moyenne 

H 

M 

B 


143 ^2 

XX 

0 

0 

0 

0 


XX 

0 

0 

P. s pinulo sum( Ü 

0 

143 Ej 

XX 

A.conicus (1) 

P,fr equ eut ans (3) 

P, spinulôsum( 2 ) 

0 

0 

0 

^2 

XX 

A.glaucusd) 

0 

0 

0 

143 G 2 

XXX 

0 

0 

0 

0 

143 Kj 

XXX 

A.conicus (1) 

P .frequ€ntans(2) 
PiS pinulô sum( 2 ) 

A. conicus (1) 

P.fellutanum (1) 

0 

0 

143 Q 3 

XXX 

A.conicus (1) 

P.fr equ entan s (4) 
P.spiimlûsum (1) 
Paecilomyces(l) 

0 

0 

0 

142 D- 

XXX 

0 

0 

0 

0 


XX 

A.conicus (3) 

P.fr equ entans ( 1) 

P^s pinu lo s um(3) 

0 

0 

0 


XX 

0 

0 

0 

0 

142 H. 

XXX 

0 

0 

0 

0 

«3 

XX 

0 

0 

0 

0 

114 

XXX 

P4r equentan s (4) 
P.spinulos uin( 1) 
PJellutanum (1) 

0 

0 

0 

114 

XXX 

P.c orylophilumd) 

0 

0 

0 


bouteilles indemnes; 

• précisons que, pour plusieurs de ces bouchons, nous avons, en outre, 
effectué des prélèvements au coeur des lenticelles (à raison de 48 semis par 
bouchon) et que !a très grande majorité d’entre eux reste stérile . . . donc les 
espèces originelles du liège ne peuvent non plus survivre dans les tissus lenti- 
cellaires profonds; 

ces observations posent le problème du devenir de la flore d’origine en 
présence du vin, ce qui est l’objet des essais suivants. 


Source : MNHN, Paris 
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VI - LE DEVENIR DE LA MYCOFLORE DES BOUCHONS 
EN PRÉSENCE DU VIN 


1 - Évolution de la mycoflore préétablie, après bouchage. 

Sans justifier de la motivation de notre choix, nous avons demandé que soient 
bouchées quelques bouteilles de vin récent avec des bouchons issus respecti¬ 
vement des balles J, 3, 4, 7, 9, 10, qu'elles soient repérées puis conditionnées 
comme pour ^expédition à la clientèie, donc avec capsule métallique de sur¬ 
bouchage, pour tenter de reconstituer les conditions les plus courantes. 


TABLEAU O* 9 - Mvcon9^^ ctei bouchon» isfwi b«U«» connués après i noi6 de bCTMSage. 
ELèpariinon des espèces «t Ti<MT>Hre de (haüas par espèce en lottener de» 2cin«s du b«ucK^ . 


lél. 

beucheo 

îToncs 

etoisissures 


ètlle 


H 

- ST - 

S 

*8 



1 


0 

«C2) 

0 

0 

0 

0 

2 



0 

t<iy 

0 

0 

0 

0 

ï 



0 

K10) 

0 

»o) 

0 

0 

fl 

t1 



tm 

° t(P 

0 

0 

0 


d 


0 

0 

0 

ù 

0 

0 



0 

0 

0 

0 

0 

0 

< 


0 

IIS) 

0 

»(Jd) 

0 

SU) 

0 

2tï) 

fl 

M 



0 

0 

0 

0 

0 

0 



0 

0 

IC?) 

0 

«O) 

0 

ü 

2D 

r»ui 


0/là4 sent* 

0/l4d somâ 

0/l44 sertis 

0/144 semis 



4 


A. «onteu» <1> 

im 

0 

KD 

û 

0 

i 

e 



P .grenularujn (6) 

0 

tCi) 

0 

Kt) 

0 

6 

d 



A. roiiicu» (5) 
P.lreaiientans (3) 
Rfll 

P.frequosuas (2) 

P.fr«qua«ta&5 CD 

U 

It 

1 

7 

Si 

A.coniMS (4) 

A.cobicus (2) 

’ »(a 

P .eranulanu* ( 2 ) 

KD 

0 

8 

3 



P.FrequenUnsCS) 

P. pur pures esisU.) 
P.vicruiuM (2) 

P. eraawUtua H) 

P .Creque/ttAti» C2) 

0 

0 

)6 

fl 



0 

M 

0 

SCD 

0 

0 

0 

3 


^1 

0 

#0 7) 

0 

0 

0 

0 

Tf 



A.ceniîus (3) 
P.eranulatum CD 
*(•0 

0 

l(4> 

0 

0 

4 

9 



0 

0 

»(D 

0 

ü 

0 

1 

10 

*1 

P .freMentanaCS) 

im 

0 

0 

0 

5 

7 

, 

"2 

A.conicus CS) 

* KD 

A.cenicu» <5^ 
r.iraq*«AUiia (1) 

• W 

0 

RCd) 

0 

RCfî 

12 

17 

1 


A • eoatcus (2) 

P .frequénion» (2) 

P.freoueatans (7) 

RC?) 


' 0 

11 

7 


RC») Indique le nombre de (halles de PemcitUum rooueforft rencontrés. 


Source : MNHN, Paris 
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Après un séjour en cave, elles nous furent expédiées, au bout d’environ 3 
mois- 

Le tableau n® 9 rapporte nos résultats d’analyse. 

Son examen appelle les observations suivantes i 

- le gradient de répartition des espèces, déjà observe sur les bouteilles liti¬ 
gieuses, est établi rapidement; 

• les bouchons appartenant aux balles reconnues saines ne présentent pas de 
moisissures de la flore originelle; 

• par contre, dans des balles très contaminées, certains bouchons sont in¬ 
demnes des espèces d’origine, malgré le grand nombre de prélèvements (64) 
effectués par bouchon. Cesf notamment le cas pour les bouchons 7 S 3 , 9 Sj, 
9 S 3 . Or, nous avions trouvé des bouchons dont tous les semis étaient restés 
stériles, alors que les bouteilles avaient été cotées xx et xxx lors de la dégusta¬ 
tion. 

- dans les balles 4, 7, 9, 10, ü est possible de retrouver 5 espèces mais tou¬ 
jours à l’état de traces, ce qui, en l’absence d’observations antérieures concernant 
leur installation, rendrait difficile la compréhension de cette diversité; 

• non seulement la présence du roqueforti est confirmée, après bouchage, 
mais il est ici abondant, comme si l’ambiance humide et alcoolisée que réalisait 
la capsule métallique de surbouchage avait favorisé son développement. En 
effet, plusieurs bouchons avaient leur surface envahie par cette moisissure; 

- le R roqueforti semble capable de pénétrer profondément dans le bouchon 
et d’autant plus apte à s’installer que le bouchon était présumé sain lors du 
bouchage. Paradoxalement donc, il est d’autant plus aisé, sur bouchon après 
usage, d’isoler cette «moisissure verte» que le bouchon était propre au départ 
et les risques sont grands d’obtenir des bottes de Pétri stériles à partir de bou¬ 
chons dont nous savions, au départ, qu’ils étaient très contaminés. L’un ou 
plusieurs des éléments antérieurement établis ont rendu difficile l’installation 
de ce nouvel arrivant vraisemblablement, comme nous le verrons bientôt, par 
la libération dans le substrat de métabolites toxiques. 

Le tableau n° 10 établit la comparaison entre le nombre total de thalles 
identifiés sur 3 bouchons neufs et 3 autres, issus de la même balle, après 3 mois 
de bouchage. 

Que l’on compare, dans ce tableau, les totaux horizontalement ou vertica¬ 
lement, ils sont particulièrement significatifs : 

• ils révèlent l’effondrement rapide des niveaux de pollution. En effet, les 
balles retenues présentaient un taux élevé de contamination réparti d’une faqon 
homogène dans toutes les zones des bouchons. . . Or, nous ne retrouvons plus 
que 8 % de la flore de départ dans la balle n^ 4 et moins de 3% dans la balle n° 9; 

- dès lors, la probabilité de retrouver vivante telle ou telle espèce de la myco- 
flore originelle ne relève plus que d’un jeu de hasard. La topographie des lend- 
celles, plus ou moins protégées, risque de justifier cette survie ; 


Source : MNHN, Paris 
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TABLEAU n* 10 - Comparaison entre le nombre de thalles identifiés 
sur 3 bouchons neufs et 3 bouchons issus d*une même balle contaminée, 
après 3 mois de bouchage* 


Ref* 

Balle 

Bouchons neufs 

Total 
/192sémis 

H 

Zo 

M 

ne 

B 


4 

56 

48 

60 

56 

220 

7 

10 

18 

16 

14 

58 

9 

38 

44 

40 

34 

146 

10 

48 

38 

40 

40 

162 

Total 
/192 semis 

152 

CO 

156 

144 


Ref* 

Balle 

Bouchons us as es 

Total 

/I92semis 

H 

Zc 

M 

ne 

B 


4 

15 

2 

1 

0 

18 

7 

18 

4 

2 

0 

24 

9 

4 

0 

0 

0 

4 

10 

15 

13 

0 

0 

28 

1 Otai 
/l92semis 

52 

19 

3 

0 



* puisque les bouchons de même origine, conservés parallèlement au labora¬ 
toire, gardent un taux de pollution élevé, il devient évident que les moisissures 
concernées sont sensibles soit à l’anaérobiose soit au vin. 


Source . MNHN, Paris 
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2 - Étude du comportement de quelques espèces après une 
immersion prolongée. 

Nous désirions individualiser l’action possible, sur plusieurs des espèces ren¬ 
contrées, de Texistence : 

. d’une phase liquide (en général mal supportée par une espèce xérophile), 

• d’une anaérobiose partielle (non favorable à bien des espèces de moisissures 
aérobies strictes). 

• d’une phase alcoolique relativement concentrée (le trempage prolongé en 
solution alcoolique se révélant néfaste à divers champignons). 

En effet, ces trois conditions interviennent conjointement lors du bouchage. 

Nous avons retenu 4 espèces : 

VA. conicus, espèce xérophile stricte, très fréquente dans les lenticelles; 
le P. frequenians, endémique du liège; 

le P. granutatum, plus rare, mais identifié régulièrement dans certains lots et 

communément signalé par LACEY (1973); 

et le P. roqueforti : le nouveau venu après bouchage. 

Ces moisissures ont été ensemencées en tubes géloses, respectivement, sur 
les milieux nutritifs reconnus comme les plus favorables pour chacune, Les 
tubes furent mis à incuber jusqu’à ce que les thalles soient abondamment 
sporulés. Un tiers des tubes ainsi préparés servent de témoin; dans les autres, 
on procède (délicatement pour éviter la mise en suspension des spores) à l’im¬ 
mersion soir avec le l’eau stérile, soit avec du vin de même origine que dans 
l’essai précédent. Une seule bouteille de vin a servi à cet usage. Les tubes sont 
alors conservés, au repos, dans l’ambiance du laboratoire. 

Kéguiierement, on procédera à deux types de contrôles : 

1 ) aptitude à la germination des spores et mesure de la vitesse de croissance 
des tubes germinatifs, 

2 ) aptitude à la survie des semis massifs : fragments de mycélium sporulc. 

A cet effet, les tubes retenus sont délicatement égouttés avant de réaliser 
l’une ou l'autre technique. 

La technique (1), très sensible, fournit parallèlement plusieurs critères d’ap¬ 
préciation. Il convient de réaliser une suspension homogène de spores dans une 
solution nutritive liquide (M 2 lev ou M 5 S 5 ), de disposer celle-ci, en conditions 
aseptiques, sur lames et de mettre ces lames en incubation un nombre d’heures 
fonction de l’espèce considérée. Pour chaque espèce, des essais préliminaires 
ont défini les conditions les plus favorables à la germination des spores issues 
de tubes témoins. 

Le tableau nP 1] fournit les résultats obtenus après une immersion de 18 
jours qui nous a parue très significative. Pour chaque espèce sont indiquées: 

- le temps moyen favorisant l’optimum de germination du témoin (de 11 
à 30 heures), 


Source . MNHN, Paris 
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TABLEAU n® 11 - Germination des spores de quelques moisissures des 
bouchons, en solution nutritive, après l8 jours d'immersion des thalles 
sporulés. 


Purées 

d'incubation 

A. conicus 

P-frequentans 

P.granulatum 

P, roqueforti 

30 h. 

11 h. 

22 h. 

I7h. 

a 

b 

a 

b 

a 

b 

a 

b 

Témoin 


20 ^in 

99% 

^100 

nm 

90% 

>100 

6% 

30 \im 

Eau 

0% 

- 

99% 

>100 

pm 

90% 

>100 

40% 

50 pm 

Vin 

0% 

- 

2% 

50 

< 1% 

20 nm 

20 % 

8ü pm 


a : % de spores germées 

b : longueur moyenne des tubes germinatifs 

• le pourcentage de germination (sur au moins 3 x 100 spores) dans ces 
conditions et la longueur moyenne (sur 50 spores) des tubes germinatifs. 

Il est aisé de comparer entre elles ces données; elles appellent les commen¬ 
taires suivants : 

- VA. conicus, espèce xcrophile, à croissance naturellement très lente, n’aime 
pas la phase liquide de la solution nutritive où les spores du témoin lui-même 
ne sont germées qu’à 40% après 30 heures et les tubes germinatifs sont courts. 

L'immersion prolongée du thalle sporulé a, dans nos conditions d’expé¬ 
rience, bloqué toute germination des spores! 

• le P. frequentans a un pouvoir germinatif très élevé : délai court (11 h), 
taux de 99%. tubes germinatifs généralement supérieurs à 100/im, ce qui rend 
leur mensuration difficile. 11 supporte, sans problème, l’immersion sous l’eau, 
donc il est peu sensible, pour sa survie, à l’anaérobiose. Mais en présence de vin, 
il n’y a plus que 3% de spores qui germent (réduction de 97%) avec une vitesse 
de croissance des tubes germinatifs réduite de moitié quoiqu’encore importante. 

Donc, beaucoup de spores sont tuées et les survivantes freinées dès le 18ème 
jour; 

- Pour le P. gramdatum, le modèle présenté est très comparable à celui du 
P. fréquentons mais il n’y a plus désormais qu’un très faible pourcentage de 
spores en état de germer; 

• Le cas du P. roqueforti est, au contraire, très étonnant : l’anacrobiose 
momentanée des spores, avant leur mise en germination, paraît un facteur 
stimulant tant au point de vue pourcentage que vitesse de croissance. Les tubes 


Source . MNHN Paris 
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germinatifs poussent presque 3 fois plus vice après leur passage dans le vin. 
Ainsi, cette espèce est à la fois stimulée par l’anaérobiose partielle et le vin. 
Son installation inattendue sur les bouchons est donc parfaitement justifiée. 

Les semis massifs (spores + mycélium) - technique (2) - ont aussi été effectués 
régulièrement. Nous signalerons, qu’après 2 mois d’immersion dans le vin, 
il n’est plus possible de faire pousser VA. conicuSy le P. granulatum\ si le P. 
frequenians peut encore se développer à partir de quelques semis, par contre 
le P. roqueforti n'a rien perdu de sa vigueur, 

Ces résultats expérimentaux permettent de conclure : 

- à l'action stimulante du vin pour le P. roqueforti^ espèce que nous avons vu 
s’installer après bouchage; 

- à une action toxique, très rapide, du vin sur la mycoflore originelle. 

Ils confirment aussi en tous points les conclusions auxquelles l'examen de 
bouchons prélevés sur bouteilles nous avaient amenée (gradient de répartition, 
probabilité réduite de survie de la plupart des espèces originelles). 

3 - La mycoflore des parois dans les caves. 


II était, en effet, intéressant de connaître l’origine des contaminations parle 
P. roqueforti trouvé uniquement après bouchage. 

Nous devons, dans le cas présent, signaler le haut niveau de propreté de 
l'ensemble des chais dans lesquels était survenu l’accident de «goûts de bou¬ 
chons» ici étudié. Les surfaces, en majorité carrelées ou repeintes régulièrement, 
laissent peu de prise à l’installation de substrats favorisant la pullulation de moi¬ 
sissures normalement si abondantes dans les Industries alimentaires. 

Il nous a été cependant possible de trouver quelques développements fon¬ 
giques. notamment t 

• sur un mur représentant la face froide des cuves isothermes; 

• de même, au niveau de condensations, sur le plafond d’un sous-sol. 

Les grattages effectués à ces niveaux ont permis d’identifier: du i'usarium 
solani (espèce endémique des eaux résiduaires), du Rhacodium cettare (banal 
sur les murs des caves à vins), de VAspergillus versicolor; mais le plus largement 
répandu dans nos semis était : le P. roqueforti. 

Nous avons en outre trouvé cette espèce, formant un revêtement épais, sur 
le robinet d’une cuve à vin qui fuyait légèrement. 

Ayant effectué des prélèvements dans une autre cave, de la même région, 
nous avons aussi fidèlement retrouvé cette espèce. 

Ces résultats nous permettent de conclure : 

à la présence fidèle du P. roqueforti dans les caves, surtout là où des suin¬ 
tements de vin peuvent se produire; mais nous savons que ce substrat lui est 
favorable; 
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- lui sont associées diverses especes dont la présence n’est pas inattendue 
dans de tels lieux : mais les espèces identifiées sur bouchons ne sont pas, dans 
ce cas, installées sur les parois des caves. 


4 • Hypothèses sur le rôle éventuel des moisissures, les plus fréquem- 
ment rencontrées, dans l’apparition des «goûts de bouchons». 


A la lumière des résultats précédemment exposés, nous allons discuter des 
rôles possibles respectifs de VA. conicus, du P. frequentans et du P. roqueforti, 
toutes trois «moisissures vertes», que nous avons communément rencontrées 
sur les bouchons: 

. VA. conicus ne nous parait pas devoir être directement responsable des 
goûts puisqu’on le trouve bien représenté dans les bouchons de bouteilles cotées 
0 (sans odeur et saveur anormales); par contre, nous le pensons responsable 
de la couleur «gris bleuté» des bouchons que nous avions remarquée dès l’ob¬ 
servation des premières balles. En effet, il est très largement répandu dans les 
lenticelles; or ce champignon présente au revers de culture un pigment d’un 
vert émeraude très intense qui pourrait bien diffuser dans le liège. Mais c’est 
une espèce pionnière dont l’intervention sur le substrat «liège» rendrait plus 
aisée l’installation des suivantes. 

. Le P. frequentans est très régulièrement rencontre sur le liège. S’il est 
(cf. LACEY, 1973) incontestablement responsable de la subérose des ouvriers 
du liège, nous ne pensons pas qu’il soit directement en cause dans l’origine des 
goûts de bouchon car les accidents survenant sur des vins seraient beaucoup 
plus fréquents ... Us auraient donc été détectés. En effet, c’est sans doute, 
avec le P. roquefortiy la «moisissure verte» des bouchons qui pousse le plus 
facilement et rapidement en culture; elle est, en outre, aisément identifiable. 
D’ailleurs, dans les bouchons 143 C2 et C3, 143 B2, correspondant à des bou¬ 
teilles cotées 0, il est retrouvé assez profondément. Nous croyons, au contraire, 
que sa responsabilité réside en ce qu’il doit vraisemblablement favoriser l'implan¬ 
tation d'autres espèces. 

- Quant au P. roqueforti^ il n’existe jamais dans les lenticelles de bouchons 
neufs. C’est un habitué des caves à vin et il colonise le bouchon d’autant mieux 
que ce dernier était apparemment indemne de moisissures pré-installées. Comme 
nous savons que, très vite après bouchage, elles sont tuées, il ne peut s’agir 
d’une concurrence directe entre les thalles des différents organismes. Ceci 
nous prouve, au contraire, que le P. roqueforti est sensible à certains des dérivés 
métaboliques qu’ont laissés, après leur disparition, l’une ou plusieurs des espèces 
originelles. Nous avons vu qu’il est favorisé par la pose de capsules métalliques 
de surbouchage et pouvait traverser le bouchon dans des bouteilles cotées 0. 

Comme le P. roqueforti est très aisément visible pour tous et que - d’expé¬ 
rience - les professionnels savent que «bouchons moisis en surface» n’est pas 
forcement associé à «mauvais goût», il est aisé d’en conclure que, confondant 
toutes les espèces de «moisissures vertes» en une seule, tant d’erreurs aient 
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été commises. Nous le croyons, quant à nous, hors de cause dans ce type d’ac¬ 
cidents. 

. N’oublions pas cependant que bien d’autres champignons ont etc recensés 
sur bouchons; le chapitre suivant traitera de certains aspects de leur biologie. 


V - SPÉCIALISATION DE LA MYCOFLORE DU LIEGE. 
PRINCIPAUX RÉSULTATS DU MÉTABOLISME 
DES MOISISSURES CONCERNÉES 


Nous savons que certaines balles possèdent des bouchons pratiquement 
stériles alors que d’autres révèlent la présence d’une flore variée de moisissures, 
Poiicillium notamment. 

D'autre part, bien que le vin fasse rapidement disparaître ces espèces, il en 
reste des vestiges qui permettent de présumer de la plus ou moins grande richesse 
du cortège installe avant bouchage. Pour diverses raisons évoquées plus haut, 
il paraît difficile d'accuser les espèces les plus fréquentes et de négliger les moins 
souvent recensées. 

H suffit, en effet, de se reporter au tableau 8 pour constater que le P, 
spinulosutn est régulièrement trouvé dans les bouchons de bouteilles cotées 
XX et XXX mais que si le P. corylophilum n’est qu’une fois retrouvé {en raison 
peut-être d’une plus grande sensibilité au vin), le P. fellutanum est à deux 
reprises retrouve associé à un vin cote xxx et le PdecUomyces une fois! Comparés 
à la fréquence relativement faible où ces espèces sont identifiables dans les balles 
neuves (chapitre II, 6) ces résultats, bien que surprenants, ne sont vraisem¬ 
blablement pas le fait du hasard. 

Comme il existe très peu de renseignements précis concernant la mycoflore 
des lièges - à l’exclusion du travail de LACEY (1973) dont les motivations 
étaient différentes - il nous a paru utile de rechercher ce qui, dans les modes 
de vie, les élaborations de substances variées (acides organiques, antibiotiques, 
mycotoxines, etc.) connus par ailleurs concernant ces espèces, était susceptible 
de justifier leur présence sur le liège et leur responsabilité éventuelle dans des 
accidents de vins. 

Pour comprendre les motivations de nos choix, il conviendra de se rappeler 
la composition chimique des différents constituants du liège, pour la plupart 
peu favorables, à partir desquels cette flore devra se nourrir : polysaccharides 
à longues chaînes droites (cellulose) ou ramifiées et hydrophiles (hémicelluloses 
et substances pectiques) mais protégés par des lipides complexes (cutine et 
subérine) à longues chaînes grasses dont la difficile hydrolyse peut libérer 
des composés volatiles odorants (l'évolution des constituants des cires cuticu- 
laires est responsable, chez certains fruits, des odeurs libérées à maturité), des 
polyphénoU et des tannins. 
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Une partie des informations est tirée des traités de RAPER et FENNEL 
(1965) et RAPER et THOM (1968); d’autres sont plus récentes et sont extraites 
notamment de la revue : International Biodeîerioration Bulletin et de MOREAU 
(1974), 

Nous signalerons les principales caractéristiques intéressantes pour chacune 
des espèces, présentées dans leur ordre systématique. 


I - Principales données concernant les moisissures recensées et 

susceptibles de justifier leur adaptation à ce substrat. 

VAspergillus conicus Bloch witz : il appartient au «groupe restrict us». 

Nous n'avons trouve que très rarement mention de cette espèce. Mais il 
possède les caractéristiques biologiques de l’ensemble du groupe : ces espèces 
ne se développent que sur des substrats à très faibles teneurs en eau (aux envi¬ 
rons de 14%). C’est pourquoi elles ne peuvent être mises en évidence que sur 
des milieux spéciaux où elles ont une croissance très lente et sont sous-estimées 
dans de nombreux travaux. Elles ont cependant etc signalées dans les biodété- 
rîorations de materiel optique ou d’isolation, des grains, confitures, charcuteries 
sèches. 

Ces espèces savent prélever «l’eau liée» des grosses molécules organiques 
au dépens desquelles elles vivent. Elles libèrent dans le substrat des molécules 
organiques plus petites et des molécules d’eau qui rendront possible l’installa¬ 
tion d’autres espèces. C’est pourquoi on les considère comme pionnières sur 
des substrats difficilement attaquables. 

Le Pénicillium frequentans Westl. : c’est un «monoverticillé», chef de file 
de la iiséûe frequentans». 

Cette espèce, reconnue responsable de la suberose, est une des plus communé¬ 
ment rencontrées par LACEY (1973) dans les usines de liège au Portugal. Nous 
l'avons nous-méme signalée sur bouchons (MOREAU et al., 1976). 

Le l\ frequentans est communément associé à la décomposition lente, même 
en faible aérobiose, de matériaux variés d’origine organique. Il est très fréquem¬ 
ment trouvé dans les carburants d’aviation, dans les sols forestiers. On le signale 
dans des solutions concentrées d’acides citrique, tartrique, oxalique, lactique. 

II ne risquera donc rien des traitements de bouchons par de faibles quantités 
de ces mêmes acides. 

Ses modes de vie prouvent qu’il est capable de tirer sa nourriture de molécules 
réputées peu favorables à la croissance des êtres vivants. Pour justifier ce mode 
de vie, il dispose d’un arsenal biochimique riche parfois utilisé dans l’industrie: 
c’est un actif producteur d’acides organiques (notamment d’a. citrique, gluco- 
nique, oxalique) et d’enzymes (notamment de pectinase). C’est donc par at¬ 
taques enzymatique et acide conjointes qu’il va pouvoir détruire certaines des 
molécules complexes de son substrat. 
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Parallèlemenc, il élabore plusieurs molécules à activité biologique reconnue: 
notamment des quinones et anthraquinones ainsi que de l'hadacidine; ces di¬ 
verses substances lui rendent plus aisée la compétition vis-à-vis d’espèces concur¬ 
rentes. 

Le P. spinulosum Thom appartient à la même série. U possède une grande 
partie des caractéristiques du précédent. 

Selon RAPER et THOM (1968), sous les noms respectifs de P. tannopliaqum 
Stapp et Bortels et P, tannatopliilum Stapp et Bortels, il a été signalé apte à 
pousser sur des solutions tanniques concentrées, les rendant inutilisables; il a 
egalement été signalé sur des cuirs. 

COWLEY et WHITTINGHAM (1961), étudiant la composition chimique 
de rhumus de divers sols, montrent que les sols de prairies sont pauvres en 
tannins, ceux de diverses forêts, notamment celles de chênes, comportent de 
grandes quantités de tannins. Parmi les espèces communément trouvées dans 
ces sols, le P. spinulosum est très abondant. D’autre part, ces auteurs établissent 
que l’espèce pousse sur un milieu nutritif où )a seule source de glucide est du 
tannin, aussi bien que sur glucoseI Ceci implique un riche équipement enzy¬ 
matique spécialisé dans la destruction des molécules de composés tanniques 
que normalement les plantes secrétent dans leurs assises protectrices, mais qui 
comptent aussi parmi les constituants normaux des vins. 

Il a été signalé provoquant des «accidents d’arômes» sur des houblons de 
brasserie et des attaques suc diverses graines oléagineuses (ce qui indique une 
aptitude à U dégradation des composés lipidiques). 

Le P. purpurrescens (Sopp) Râper et Thom appartient aussi à la «série/ré*- 
quert éums». 

Le P. citreO’Viride Biourge appartient aux «monoverticillcs» de la «série 
decumbens». 

Cette espèce a d’abord été décrite sur cuir; elle est rendue responsable de 
la détérioration de matériel militaire. 

Elle est capable de se développer sous des conditions limitées de nourriture 
et d'humidité, pousse très lentement; c’est, au même titre que VA. conicuSy 
une espèce pionnière capable d’ouvrir la voie à des formes plus destructrices; 
elle est vraisemblablement sous-estimée dans de nombreux résultats. 

Elle est reconnue active sécrétrice d’acide citrique et de citréoviridine, une 
molécule toxique. 

Le P. fellutunum Biourge appartient aussi à la «série decumbens)>\\\ présente 
le même type de croissance que la précédente espèce. 

(1 est reconnu responsable de détériorations de matériel militaire, de toiles 
de tentes, mais aussi de graines oléagineuses, telle l’arachide, et de beurre. Enfin, 
il a été signalé comme détruisant des tannins produits à Sumatra. 

Le R- adarnetzi Zalcski est un «monoverticillé» de la «série ddutnetzi». 
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Cette espèce a d’abord été décrite dans les sols forestiers de Pologne puis 
retrouvée régulièrement dans ce type de sols ailleurs dans le monde. 

Récemment, GRANT (1976) la signale très largement répandue là où sont 
accumulées des écorces de Pinus radiata qui contiennent de 50 à 60% de leur 
poids sec en tannins condensés et polyphénols. Or l’espèce est capable de croître 
sur un milieu nutritif où des extraits tanniques sont les seules sources de car¬ 
bone. 

Le P. lilacxnum Thom est un «biverticUlé, asymétrique divariqué» de la 
«série lilacinutn». 

Il est capable de s’attaquer à des substrats variés y compris la soie artificielle; 
il est retrouvé régulièrement dans les sols forestiers. Ce champignon est remar¬ 
quable par sa tolérance à divers composes chimiques; il peut croître dans des 
bains d’électrolyse du nickel, dans une solution d’acétate de sodium, de sulfate 
de cuivre, et dans de nombreuses solutions utilisées couramment dans les labo¬ 
ratoires. 

Le cifnnum Thom est un «biverticillé, asymétrique velutina» de la «série 
citrinum». 

Cette espèce est fréquemment associée à la destruction des cuirs, de la laine 
et à des produits d’origine végétale à décomposition lente, présentant une 
grande variabilité de leur teneur en eau; on la signale dans les sols forestiers. 

Reconnue fréquemment dans les détériorations de matériel militaire, d’appa¬ 
reils optiques (elle dépolit les lentilles), nous l’avons nous-méme déjà rencontrée 
dans de graves altérations sur des fibres textiles de verre; elle s’attaque aussi 
à diverses matières plastiques. 

C’est une active productrice d’acide citrique et gluconique. 

Sa forte activité lipolytique lui permet de se développer aux dépens de 
graines oléagineuses dont elle «casse» les chaînes d’acides gras. 

Elle secrète enfin de la citrinine, molécule hétérocyclique, antibiotique, 
soluble dans l'alcool, toxique sur les animaux. 

Le corylophilum Dierckx appartient aussi à la «série citrinum». 

LACEY (1973) le signale dans les usines de liège; on le trouve dans les sols 
forestiers. 

Pour STRZELCZYK (1976), du laboratoire de protection des papiers et 
cuirs, en Pologne, c’est une des trois espèces régulièrement isolées de papiers, 
cependant traités par fongicides. En effet, l’auteur établit que cette moisissure 
s’adapte à la croissance sur des milieux nutritifs enrichis en acétate de phcnyl 
mercure, pentachlorocrésol, metacrésol, divers dérivés nitrés et chlorés du 
benzène, divers phénols, le pentachlorophénol. Toutes ces molécules sont 
normalement réputées toxiques pour les êtres vivants. 

Enfin, elle élabore une molécule à activité antibiotique : la corylophiline. 

Le P. brcvi-compactum Dierckx est un «biverticillé asymétrique velutina» 
de la «série brevi-compactum». 
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Cesc encore une espèce poussant très lentement donc généralement sous- 
estimée; elle a les caractères d'une espèce pionnière. 

LACE Y (1973) la trouve régulièrement dans les usines de liège. 

On la rencontre dans les sols forestiers ou associée aux produits végétaux 
en décomposition lente (céréales notamment). 

Cette moisissure élabore un mélange d’acides phénoliques, notamment 
ha. mycophénolique à activité antibiotique. 

Le P- granulütum Bainier est un «biverticillé asymétrique fasciculé» de la 
« sé r ie j^ranu Litum». 

LACEY (1973) trouve cette espèce fréquemment dans les usines de liège. 

Elle a été signalée aux Indes associée aux liqueurs tanniques. 

COWLEY et WHITTINGHAM (1961) signalent que dans leurs essais elle 
pousse mieux sur milieu nutritif avec solution tannique que sur glucose. Elle 
est communément rencontrée dans les sols forestiers, de chenaie notamment. 

Elle développe des odeurs aromatiques «fruitées à médicinales» qui seraient 
dues à des esters insaturés d’acides gras. 

Bien que rien n’ait été signalé, à notre connaissance, quant aux activités 
antibiotiques de cette moisissures, nous avons constaté qu’elle était capable 
de provoquer une zone d’antibiose importante quand elle est en présence d’au¬ 
tres espèces, â\i P. frequentans et du P. roqueforti notamment. 

Le Paecilomyces variotii Bain, est fréquemment rencontré dans les sols 
forestiers; il est responsable de deterioradons variées notamment de grains, 
oeufs, margarine, soja, choucroute. 

Il élabore plusieurs molécules antibiotiques. 

Le Trichodernid viride Pers., signalé dans les usines de liège par LACEY 
(1973), est un champignon à très rapide développement si le substrat est hu¬ 
mide; c’est un actif ceilulolytique. C’est un agent réputé de dégradation des bois, 
papiers, cartons, fibres de coton même plastifiées. 

D’autre part, comme il est capable de détruire les phénols chlorés (tel le 
pentachlorophénol), il peut s’attaquer à des matériaux ainsi traités et rendre 
possible l’installation postérieure d’autres champignons très dangereux sur les 
bois d'oeuvre. 

Il élabore plusieurs substances antibiotiques; il est antagoniste vis-à-vis de bien 
d’autres espèces fonÿques et peut même se développer en parasite sur leur 
mycélium. 

Le Pénicillium roqueforti Thom, un «biverticillé asymétrique velutina'» de 
la «série roquefortiy> est traité à part. En effet, nous ne l'avons rencontré 
qu’après bouchage ou dans les caves et avons vu que le vin lui était favorable. 

Réputée dans la fabrication des fromages «bleus», cette moisissure est bien 
adaptée à la température des caves, mais aussi à des mélanges gazeux pauvres 
en 02- On l’a rencontrée fréquemment dans des ensilages destinés à l'alimen¬ 
tation animale. 
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Associée à de multiples fermentations, elle sait croître en présence de solu¬ 
tions acides, de sel; ses activités enzymatiques, essentiellement lipolytiques 
et protéolytiques s’exercent sur les matières grasses et les protéines du lait. 
Les acides gras qui sont libérés seraient responsables des arômes particuliers 
du «Roquefort» et autres «Bleus». 

2 - Résultats du métabolisme de ces moisissures et origines possibles 
des « goûts de bouchons ». 

Comme il est aisé de s’en rendre compte, la mycoflore que nous avons étudiée 
n’est pas constituée d’espèces banales mais de champignons pour lesquels le 
liège, par ses caractéristiques physiques et chimiques représente une niche 
écologique particulièrement conforme a leurs aptitudes. Cependant, sortant 
de la même usine, mais pas issues de la même fabrication, il est possible de 
trouver des balles saines ou très peu contaminées et d’autres très fortement. 
Les lièges n’ont à coup sûr pas connu la même histoire et peut-être ne sont- 
ils même pas issus des mêmes zones forestières du Portugal. 

Si peu d’espèces ont, jusqu’ici, été signalées sur le liège, c’est seulement dû 
à l’insuffisance des travaux de mycologie consacrés à ce substrat. Mais les 
matériaux qu’elles sont reconnues capables d’attaquer exigent des aptitudes 
multiples qui leur permettent aussi de pouvoir vivre et proliférer sur le liège. 

Elles sont reconnues avoir de grandes activités enzymatiques (hydrolyses, 
oxydations, réductions, etc.) pour «casser» les longues chaînes carbonées qui 
constituent le liège (polysaccharides, chaînes grasses, polymères des phénols, 
tannins, etc.) dont elles tireront leur énergie. Dès lors, pourront apparaître 
des molécules intermédiaires volatiles ou solubles en phase aqueuse ou alcoo¬ 
lique, ces substances étant de nature différence selon, bien sûr, l’espèce ou le 
cortège installé. Parallèlement, elles sont d’actives productrices d’acides orga¬ 
niques, de molécules antibiotiques, de mycotoxines, etc. . . variant en quantité 
avec les espèces concernées et les conditions dans lesquelles elles se sont déve¬ 
loppées. 

Doivent encore s’ajouter les traitements de finition des bouchons où, selon 
les cas, interviennent de la paraffine, des silicones, des colles, des colorants 
alimentaires, chacun de ces substrats risquant lui-même d’être la proie de l’une 
ou l’autre de ces moisissures. 

Le fait que les goûts dits «de bouchon» apparaissent très rapidement après 
le bouchage militerait en faveur de l’hypothèse de la diffusion, dans le vin, 
de l’un ou de plusieurs de ces composés aux odeurs ou saveurs désagréables, 
plutôt que d’une action directe d’une des moisissures sur le vin puisqu’elles 
sont très rapidement tuées à son contact. 

Nous ne pouvons exclure, non plus, la possibilité qu’un des systèmes enzy¬ 
matiques peu communs, élaborés en excès et fixé dans le liège, puisse engendrer 
quelques réactions indésirables sur l’un des constituants du vin appartenant 
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aux mêmes familles chimiques que ceux qu’il est apte à détruire sur ses sub- 
s tracs naturels. 

Parce que les défauts observés, bien que très regrettables, ne concerrtent 
jamais qu’un nombre restreint de bouteilles dans un lot litigieux, nous supposons 
que l’espèce ou les espèces responsables ne sont pas nécessairement les plus 
fréquences. Mais la diversité de la mycoflore d’origine, sa richesse métabolique, 
les possibilités aléatoires de prolifération de l’une des moisissures rendront 
la démonstration ardue. 

Malgré certaines présomptions auxquelles nous avons fait allusion, il nous 
apparaîtrait hasardeux, dans l’état actuel de nos connaissances, de nous risquer 
à un pronostic parmi les trop nombreux suspects potentiels, mais établir celles 
des espèces directement responsables des altérations organoleptiques des vins 
nécessiterait encore une expérimentation longue et fastidieuse dont nous ne 
pensons pas qu’elle soit de première urgence, 

En effet, pour des raisons d’éthique, puisque le P. frequentans est reconnu 
comme dangereux professionnellement, il semble necessaire de le combattre. 
Or toute amélioration de l’hygiène des usines de liège ne pourra que retentir 
favorablement sur l’état sanitaire des lots de bouchons. 

Il nous semble nécessaire de maîtriser la contamination des lièges et coût 
aussi indispensable de chercher à éliminer les nombreux dérivés métaboliques 
actifs, non désirables pour les vins. En effet, au mycologue familiarisé avec 
les multiples accidents provoqués, par ailleurs, par plusieurs de ces espèces, 
U est invraisemblable qu’aucune d’entre elles ne sache modifier les qualités 
intrinsèques du vin dans l’hypothèse où les conditions externes lui auraient 
permis de prendre de l’extension. 

Tant que ces évidences ne seront pas admises dans les milieux profession¬ 
nels, les risques resteront grands qu’une modification aléatoire des conditions 
ambiantes provoque un litige imprévisible et grave. 
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MORPHOGENESE DES CARPOPHORES DE BASIDIOMYCETES 

SUPÉRIEURS 

Connaissances actuelles 


G. MANACHER.E * 


Au cours de leur cycle vital, de nombreux Basidiomycètes supérieurs présen¬ 
tent une formation caractéristique, productrice de spores «sexuées» (1), le plus 
souvent aisément reconnaissable à Toeil nu. Elle est généralement qualifiée 
du terme de carpophore, ou encore de «fruit-body» ou «Fruchtkôrper» par 
les auteurs anglo-saxons, voire de «fructification» par les français: en toute 
rigueur, ces trois derniers noms sont impropres . . . dans la mesure où l’analogie 
avec le «fruit» des végétaux supérieurs est difficilement soutenable! Il serait 
donc préférable d’éviter leur utilisation. Par contre, les termes de «sporocarpe» 
ou de «sporophore» pourraient sembler des synonymes commodes- Ils ont 
aussi une valeur générale et qualifient des appareils producteurs de spores «se¬ 
xuées» ou de spores «asexuées» (corémies, synnémas, sporangiophores, coni- 
diophorcs de types divers . - .), mais ils ne sont qu’exceptionnellement utilisés 
par les auteurs francophones- Guère plus usité est le terme de «basidiocarpe» qui 
distingue le carpophore des Basidiomycètes de celui des Ascomycètes ou «asco- 
carpe», 

Seuls seront évoqués ici les problèmes poses par la formation des carpophores 
de Basidiomycètes. On gardera toutefois en mémoire que, au moins au plan 
physiologique, les déterminismes de la morphogenèse de carpophores d’Asco- 


( 1 ) Le qualificatif de «sexuées» appliqué assez couramment aux basidiospores et aux asco* 
spores est controversé. Le terme de méiosporcs serait plus approprié mais n’est guère usité. 


* Université Lyon 1, Dcparicmcnt de Biologie Végétale, Laboratoire associé au C.N.R.S, 
A4, 43 Rd du 11 novembre 1918, 69621 Villeurbanne, France. 

REVUE DE MYCOLOGIE, TOME 42 (1978). 


Source : MNHN. Paris 


192 


G. MANACHERE 


mycèces - comme d’autres types de «sporophores» éventuellement, d’ailleurs - 
présentent des analogies avec ceux régissant le développement des basidiocarpes. 
En fait, les études morphogénétiques qui seront rapportées ci-dessous s’intégrent 
dans un cadre très général. TABER (1966), traitant de la morphogenèse des 
Basidiomycètes, rappelle : «The word morphogenesis refers to the process 
of development by which cells and tissues acquire their characteristic form. 
In ail except spherka! unkellular organisms it is an expression of directed 
but unequal growth». Le meme auteur souligne fort justement que les difficultés 
rencontrées par le morphogéncticien sont grandement multipliées dès lors 
qu’il aborde des problèmes autres que ceux relevant de la seule génétique . . . 
déjà particulièrement complexes par eux-mêmes : «The fact chat détermination 
of form is ulcimately under genetic control is self évident, but ic is not évident 
how the information contained in the genetic code is transmitted, how some 
may be withheld until its expression is advantageous, or how the influence 
of the external environment manifests itself». 

Durant ces dernières décennies, des études intensives ont été conduites 
afin de préciser les caractéristiques morphologiques, histologiques et cytolo¬ 
giques des divers types de basidiocarpes. SMITH (1966). TABER (1966) et 
BURNETT (1968) rappellent l’oeuvre exemplaire, en la matière, de CORNER, 
relative aux Agaricales. Polypores et Clavariacées. On ne saurait omettre d’évo¬ 
quer également les travaux fondamentaux de REIJNDERS (1963) et de KUH- 
NER (1926 et citations par REIJNDERS) consacrés essentiellement aux Aga¬ 
ricales, Schématiquement, les données apportées par ces divers auteurs sont de 
deux sortes: les unes permettent une analyse comparative de divers types de 
carpophores adultes, autrement dit, en l’état où ils sont ramassés dans la nature, 
donc, le plus souvent, porteurs de basidiospores mûres; les autres permettent 
d’esquisser l’ontogénie d’un type choisi, donc l’évolution morphogénétique 
conduisant à Tétât final de carpophore mature . . , ceci dans la mesure où 
l’observateur a pu étudier des stades juvéniles et intermédiaires d’appareils 
reproducteurs pour l’espèce considérée. Cette dernière condition ne constitue 
pas la moindre des difficultés : trouver des primordiums de carpophores sur le 
terrain est souvent malaisé et en obtenir par culture du champignon au labora¬ 
toire reste aléatoire dans une majorité de cas. 

Pour simplification, sauf rares exceptions, nous nous limiterons à exposer, 
à l’aide d’un nombre réduit d’exemples choisis pour leur valeur générale, l’état 
actuel des connaissances relatives aux déterminismes de la morphogenèse des 
carpophores de Basidiomycètes Agaricales. les espèces de ce dernier groupe 
ayant, de fait, été plus particulièrement étudiées. 

REIJNDERS (1963) rappelle le point de vue de MOSS (1923) quant à 
Tintérét des études ontogéniques appliquées au cas particulier des basidiocarpes 
d ’ Agaric ale s : elles permettent, d’une part la recherche des affinités d’espèces 
à position systématique incertaine, et d’autre part la détection d’affinités phylo¬ 
génétiques. Toutefois, les «espoirs» ainsi placés dans les recherches ontogéniques 
ne se sont pas, finalement, toujours avérés fondés, tant sur le plan de la «mise 
en ordre» systématique que sur celui des concepts phylogénétiques. Dans Tim- 
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médiat, on soulignera surtout que la plupart des ontogénistes anciens, mais aussi 
actuels, ne se préoccupèrent que peu des aspects physiologiques du développe¬ 
ment des basidiocarpes d’Agaricales et d’autres Basidiomycètes. U est juste 
de concéder que, réciproquement, dans leur très grande majorité, les physiolo¬ 
gistes et généticiens qui, depuis près d’un siècle, ont tenté d’élucider les pro¬ 
blèmes fondamentaux posés par les déterminismes de la croissance et du déve¬ 
loppement des appareils reproducteurs des champignons supérieurs, limitèrent, 
le plus souvent, leurs observations au niveau macroscopique. H est certain que, 
actuellement, une masse importante de données, souvent anciennes, existent, 
concernant les structures cyto-histologiques de basidiocarpes juvéniles ou a- 
dultes, tout comme ont été accumulés de nombreux renseignements, généra¬ 
lement plus récents, d'ordre génétique ou physiologique, relatifs à la morpho- 
genèse de ces mêmes appareils reproducteurs. Mais on verra qu’il est exception¬ 
nel que les divers types de résultats puissent être harmonieusement intégrés 
les uns aux autres et permettre une meilleure compréhension globale des déter¬ 
minismes de la construction de ces basidiocarpes. 


LA FORMATION DES BASIDIOCARPES, DU POINT DE VUE 

ONTOGÉNIQUE 


BURNETT (1968) rappelle que certaines structures sont présentées par 
tous les carpophores adultes. Ainsi en est-il de celles porteuses de spores, asques 
ou basides. qui sont fréquemment arrangées de manière régulière et parallèle, 
formant finalement un hyménium au sein duquel sont éventuellement intercalés 
d’autres types cellulaires stériles (ex: cystides), Par contre l’hyménium, composé 
de cellules apicales, est généralement soit «enveloppé» par un tissu stérile soit 
porté â l’air libre par un tissu également stérile. Pratiquement, c’est la forme 
de ces tissus stériles, variable en particulier selon les groupes systématiques, 
qui détermine la morphologie du carpophore adulte porteur de spores mûres 
et prêtes à être libérées. Dans le cas des Agaricales typiques, qui retiendront 
essentiellement notre attention, les hyméniums sont disposés en lamelles rayon¬ 
nantes. Pour simplification nous n’envisagerons pas les cas des Bolétales, Poly- 
porales, Hydnales et Gastéromycètes (ces groupes ont été relativement moins 
étudiés, sur le plan de l’ontogénie des carpophores, que celui des Agaricales, 
ainsi que précédemment mentionne). 

De longue date, les chercheurs ont tenté de répondre à la question suivante : 
un basidiocarpe peut-il naître d’une seule cellule hyphale d'un mycélium poten¬ 
tiellement fructifère, ou bien résulte-t-il au contraire de l’agrégation de ramifi¬ 
cations issues de plusieurs cellules voisines, comme dans le cas de sclérotcs 
naissants ou de divers appareils conidiens en cours de formation (cf Thèse de 
GOUJON 1971, BOISSON 1973, BRETON 1975)? Dès 1877, BREFELD 
avance que les ébauches de carpophores de Coprinns stercorarius pourraient 
naître d'une seule cellule. BULLER (1933) confirme ce point de vue, en ob¬ 
servant des mycéliums fructifères de la même espèce. CHOW (1934) dans le 
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Fig, l. — Primordmms de Coprinus congregatus : stades juvéniles. 

A: stade • 110 h, environ ; rapports entre la jeune ébauche et l’hyphe originelle (obser¬ 
vation au microscope). — B: stade - 108 h, environ (d’après une photographie; les septa 
ne sont pas visibles), 

(d’après HUGUENEY, in MANACHERE étal- 1974). 

cas de Coprinus tomentosus, puis HUGUENEY dans celui de Coprinus congre- 
gatus (in MANACHERE er al. 1974, cf. figure 1) abondent dans le même sens. 
Force est de constater que les observations rapportées ci-dessus ne concernent 
que des Coprins, dont les carpophores sont souvent de taille relativement faible : 
ainsi, en culture, un carpophore adulte de C. congregatus présente normalement 
une taille de 4 à 8 centimètres, exceptionnellement 10, pour un poids frais 
variant de 70 à 250 mg. REIJNDERS (1963) admet que, pour de telles espèces, 
les carpophores pourraient effectivement naître d'une seule cellule. Toutefois, 
MATTHEWS et NIEDERPRUEM (1972), suite à de minutieuses observations 
in vivo, concluent que les primordiums de Coprinus lagopus ne naissent pas 
de ramifications d’une seule cellule, mais de «centres d’activation» résultant 
de l’interaction de cellules et produits par des systèmes de ramifications secon¬ 
daires et tertiaires à partir d’hyphes du mycélium originel. Nous pensons d'ail¬ 
leurs, avec REIJNDERS «qu’il paraît improbable que, surtout chez les plus 
grandes espèces, la liaison du carpophore avec le mycélium ne se fasse que par 
une hyphe . . . Cependant, il est difficile d’observer exactement la liaison avec 
le mycélium». Le problème de l’origine unicellulaire ou non du primordium 
reste donc actuellement entier pour la quasi totalité des espèces. C’est pourtant 
a plus d'un titre qu’il serait intéressant d’apporter une réponse à cette question : 
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ceci pourrait permettre d*établir comment les stipes des carpophores de nom¬ 
breuses espèces peuvent conserver leur position normalement verticale . . . 
alors meme que des liens particulièrement ténus, semble-t-il, les rattacheraient 
initialement au thalle mycélien originel; peut-être pourrait-on mieux concevoir 
alors les relations nutritionnelles entre les hyphes des basidiocarpes et celles 
du mycélium végétatif qui, à ^évidence, assurent l’alimentation des appareils 
reproducteurs. Dans certains cas, des systèmes macroscopiquement reconnais¬ 
sables assurent le transport des éléments nutritifs : ainsi les rhizomorphes, ou 
faisceaux d’hyphes agrégés de VArmillaria meUea\ telles encore des «pseudo- 
rhizes» caractéristiques des carpophores de diverses espèces [Coîlybia radicata, 
Coprinus macroThizus, genre Termitomyces , . .} dont l’ontogénie peut recevoir 
une explication physiologique (BULLER 1934; MANACHERE 1967; HEIM 
1977). Ainsi, les primordiums de certaines espèces naissent en profondeur 
dans le sous-sol, mais les conditions - d’acration et d*éclairement, par exemple - 
y sont défavorables à une fructification normale- L’ébauche croît alors vers la 


cm.O 




Pig. 2. - Carpophores de Coîlybia radicata pourvus de pseudorhizes et reliés i des racines 
d’arbres. 

La pscudorhize est plus ou moins développée scion la profondeur de l’enfouissement de 
la racine (r) dans le sol (s), (cas A et B). Un carpophore présente une pseudorhize très 
réduite dans le cas d’un développement à partir du bois (b) d’une souche enfouie sous 
une litière de feuilles (f) de faible épaisseur (casC). (d’après BULLER 1934). 
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surface, mais, tant qu^elle n’a pas atteint cette dernière, reste sous une forme 
à pied grêle et à cKapeau réduit. Une fois la surface du sol rejointe, les condi¬ 
tions externes deviennent favorables à une formation normale du chapeau et 
a un épaississement généralement corrélatif de la partie sous-piléique du pied : 
à maturité, le carpophore présentera finalement sa forme caractéristique, à pied 
épaissi à sa partie supérieure et nanti d’une pseudorhize grele à la base. BULLER 
a d’ailleurs montré qu’il est possible d’obtenir des carpophores de C, radicaîa 
sans . . . «pseudorhize» ... en exhumant la souche, normalement enfouie, 
où sont nés les primordiums (figure 2). 

Que leur origine soit uni- ou pluricellulaire, des hyphes primordiales se 
réunissent donc pour constituer l’ébauche de carpophore ou primordium. 
REIJNDERS (1963) qualifie de procenchyme le tissu d’un tel primordium, 
dans la mesure où aucune différenciation ne s’y est encore manifestée. Toute¬ 
fois, l’auteur reconnaît la difficulté pratique d’une distinction entre un proten- 
chyme au sens strict, qui ne serait constitué effectivement que d’hyphes pri¬ 
mordiales au sens de MALENÇON (1955, p. 84) ... et un protenchyme au 
sens général qui serait «... le système formateur, ... les hyphes en émanant 
et que l’on trouve après, par exemple, dans la trame du chapeau et surtout 
dans l’hyménophore . . . étant aussi des hyphes protenchymatiques». 

Les données ci-après relatives au développement des carpophores de l’Aga- 
ricale Coprinus congre^aius permettent de saisir la difficulté évoquée. Cultivé 
à l’obscurité, à la température de 25 ± Te les mycéliums végétatifs de ce 
champignon ne produisent pas de basidiocarpes ni même d’ébauches de ceux- 
ci. Par contre, éclairés à raison de 12 heures par jour à l’issue d’un pré-séjour 
à l’obscurité (cf. figure 4, et conditions générales in MANACHERE 1970), 
ils portent des carpophores mûrs et sporulants, dits au «stade Oh», après 5 ou 
6 jours, plus rarement après 4 ou 7 jours. Ce stade apparaît en début de photo¬ 
période. On a pu reconnaître et définir, tant morphologiquement que physio¬ 
logiquement, des stades de développement caractéristiques précédant le stade 
Oh, observables, par exemple, aux débuts et fins des photopériodes (figures 
4 et 5; cf. description détaillée in MANACHERE 1967 p. 270). Ainsi que déjà 
mentionné, les mycéliums de C. congregatus ne portent aucun primordium 
reconnaissable au sortir d’un pré-séjour à l’obscurité. Toutefois, dans les cas 
les plus favorables, de jeunes ébauches sont déjà visibles environ 10 heures 
après le début de la première photopériode (figures lA et 5A). Elles peuvent 
correspondre au stade • 110 h au sens où nous l’entendons. Selon HUGUENEY 


^ii* ~ Évolution d’ébauches de carpophores de Coprinus nées suite à un 

éclairement des cultures pendant 2 heures suivi d’un obscurcissement de 5 jours. 

En haut, au milieu : ébauche avortée. A gauche et à droite : ébauches ayant repris leur 
développement sous des alternances quotidiennes de 12 heures do lumière et 12 heures 
d'obscurité (cf. fig. 4 g, cas similaire): en haut, stade - 36 h; au milieu, stade - 12h; en 
bas. stades Oh. Graduation de l’échelle: 1 cm. Des conditions expérimentales appro¬ 
priées permettent donc d'obtenir des carpophores avec pseudorhize . . . dans le cas 
d'une espèce n'en présentant pas «naturellement», (d’après MANACHERE 1967). 
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*•«0 0 I 2 3 4 S 0 7 t 9)our» 

^*S* ~ Fructifications normales et anormales de Coprinus congregatus en relation avec les 

conditions d’éclairement. 

En blanc: périodes éclairées (100 à 150 lux); en noir: périodes obscures; P.S.O,: pré- 
séjour des cultures à i^obscurité, faisant suite au dépôt des implants à la surface du mi¬ 
lieu de culture: durée 10 jours, par exemple; température de culture: 25 t l’^C. 

Phases de développement des carpophores dans les cas de «fructifications normales» : 
Ph 1: première phase photo-stimulce; Ph 2: phase photo-inhibée; Ph 3: deuxième phase 
photo-stimulée; Ph 4: phase photo-indifférente. Fructifications normales : sous le régime 
phocopériodique de référence (cas a: alternances quotidiennes de 12 heures de lumière et 
de 12 heures d'obscurité), le stade de maturation-sporulation observable au début d’une 
photoperiode est défini comme stade Oh; les stades antérieurs sont définis par le nombre 
d heures, précédé d’un signe négatif, nécessaires pour l'accomplissement du stade Oh à 
partir du moment où ces stades sont observés. Fructifications anormales : sous diverses 
conditions d’ülummation ou d^obscurité, et à partir de stades physiologiques précis 
(stades - 48h, - 36 h, - 24h . . .), les primordiums se développent plus ou moins anormale- 
ment (cas d a k), (d’apres MANACHERE 1967 et 1970). 
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Fig. 5. Stades de développement de carpophores de Coprinus congregatus à partir de my¬ 
céliums éclairés 12 heures par jour (250 lux environ) à la température de 25 ± 1®C. 

A:st.- noh; B:st. - 104h; C;st-- 84h; D:sc.-60h; E:st.-48h; F:sc.- 36h. 
(Photographies R. HUGUENEY). 
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(Ln MANACHERE et al, 1974) ia jeune ébauche se ramifie et prend rapidement 
une allure buissonnante caractéristique qui la distingue sans ambiguïté de toutes 
les autres différenciations mycéliennes- Ainsi, les articles terminaux de certaines 
hyphes de ces primordiums présentent l'aspect et le comportement physio- 
logiques de poils caractérisant normalement le revêtement piléique des carpo- 
phores de cette espèce à des stades de développement plus avancés: les uns 
et les autres excrètent un liquide et portent, en outre, une couronne de cris¬ 
taux à leur partie terminale. Des cellules «différenciées» sont donc observables 
très tôt, et l’on pourrait considérer que les hyphes du primordium au stade 
• 110 h, ne constituent plus un ensemble protenchymateux à proprement parler. 
Au stade • 96h, on observe d’innombrables hyphes rayonnant dans le susbtrat 
à partir de la base des primordiums. Ces hyphes pourraient jouer un rôle dans 
la fixation et dans la nutrition des carpophores : il serait alors possible de parler, 
à leur propos, de «différenciation physiologique» à défaut de «différenciation 
cyto-morphologique» évidente- Enfin, dès le stade • 84h, apparaissent à l’inté¬ 
rieur des primordiums des articles terminaux binuclécs, rangés en palissade 
et formant l’ébauche du futur hyménium, c’est à dire de la couche de cellules 
parallèles qui se compose principalement de basides, destinées à produire ulté¬ 
rieurement, chacune, quatre basidiospores haploïdes. Notre point de vue serait 
de considérer que ce n’est qu’à compter du moment où cette ébauche hyméniale 
est reconnaissable que le primordium est véritablement sorti de l'état proten¬ 
chymateux au «sens large». Sur le plan de la morphologie externe, ce n’est 
guère avant le stade • 72h que les chapeaux peuvent devenir perceptibles à 
l’oeil nu, le primordium globuleux n’ayant alors guère plus de 0,5 à 1 milli¬ 
mètre de diamètre. Au stade • 60 h, les chapeaux apparaissent comme des ponc¬ 
tuations apicales brunes. Au stade - 36 h, les ébauches ont une taille de 1,5 à 
5,5 mm, hauteur et largeur des chapeaux étant sensiblement identiques et 
égales au 1/3 environ de la hauteur générale. Les jeunes basides sont toujours 
binucléées- Au stade - 24 h, les carpophores atteignent une taille de 4,5 à 10mm, 
celle des chapeaux, dont les bords demeurent accolés au pied, étant de 2 à 
4 mm; dans de nombreuses basides, se produit alors une fusion nucléaire carac¬ 
téristique constituant la première étape de la méiose (1). Au stade - 12 h, les 
bords des chapeaux sont écartés des pieds; la majorité des basides renferment 
quatre noyaux à n chromosomes chacun; dans tes heures qui suivent, ceux-ci 
migreront dans les jeunes basidiospores produites aux extrémités des pointes, 
ou stérigmates, développées à la surface libre des basides (détails in MANA¬ 
CHERE 1968 a). Entre le stade - 12 h et le stade Oh, les primordiums subissent 
une élongation spectaculaire, passant d'une taille de 10-20 mm à une hauteur 
terminale de 40 à 80 mm. Au stade 0 h, les carpophores présentent des chapeaux 
ouverts, noircis, sporulants puis subissant une autolyse rapide qui progresse à 
partir du bord libre et s’achève au bout de 3 à 4 heures. 


{!) On notera que le «comportement nucléaires dans les basides et les basidiospores de C 
congregatus constitue un schéma classique, fréquemment rencontré chez les homobasidio- 
mycètes. Des «variations» sont néanmoins vbscrvccs dans le cas de nombreuses espèces: 
on se reportera a ce sujet à la mise au point récente rédigée par KUHNER (1977). 


Source . MNHN, Pans 
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Fig. 6. G: de gauche à droite: st. - 26h. - 22h, - 18h, • 14h, • lOh, • 6h, • 2h. H : Car- 
CopnVius congregatus «synchrones» au stade 0 heure. (Photographie J. P. 


L'ontogenèse des carpophores de C. congregatus sommairement décrite 
ci-dessus constitue un développement de type angiocarpique (figure 7). Selon 
REIJNDEKS (1963) un primordium angiocarpe est un jeune carpophore . . . 
«. . . dont l’hyménophore naissant, ou la partie où l’hyménophore prendra 
ultérieurement naissance, est recouvert d’un tissu pendant une certaine période 


Source : MNHN, Paris 
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pr. : primordium 
v u. s voMe uni verse 1 


b p. s bulbe primordial 

V p. s voile partiel 


Fig, 7- — Divers types d’angiocarpie primaire. 

A: Gymnangiocarpie. Pas de voiles, ex.: Coprinus pîicatîîis (Curt, ex Fr.) Fr. — B: Para- 
velangiocarpie, Seulement un voile partiel, ex.: A^rocybe praecox (Pers. ex Fr.) Fayod. 
— C: Monovelangiocarpie, Seulement un voile universel, ex.: Cystodemia carcharids 
(Pers. ex Secr.) Fayod, — D: Bivelangiocarpie, Un voile partiel et un voile universel- ex,: 
Lepiota clypeohria (Bull, ex Fr.) Kummer. — E; Bulbangiocarpie. Un bulbe primordial, 
ex.; Amanita muscaria (L, ex Fr.) Pers, 

Cette figure, ainsi que la suivante, a été réalisée à partir de dessins originaux non publiés 
et faits, à notre demande, par Monsieur le Professeur KUHNER. Pour cette aide, et pour 
nous avoir fait parc de ses suggestions, nous le prions d’accepter nos très vifs remer¬ 
ciements. 


du développement». L’auteur distingue l’angiocarpie primaire et l’angiocarpie 
secondaire. La première , . . «se manifeste du fait que la marge piléique, l’hymé- 
nophore et parfois le pileus et le stipe se différencient au-dessous de la surface 
du protenchyme». Ce cas se rencontre typiquement pour les carpophores des 
Agaricus (cf. champignon cultivé dit «de Paris» ou Agaricus bisporus). Mais 
le développement du chapeau, bien qu’endogène, peut être plus superficiel 
que pour les Agaricus i ainsi en est-il dans le cas de C. congregatus et d’autres 
Coprins. Quant à Tangiocarpie secondaire, «... elle se manifeste du fait que 


Source MNHN, Pans 





















MORPHOGENESE DES BASIDIOMYCETES SUPERIEURS 


203 



Fig- 8. — Gymnocarpie et angiocarpie secondaire. 

Gymnocarpie. Pas de voile. - A: L’hyménophore n'esc jamais abrité; ex.;Pdnwi comc^îû- 
tus (Bull, ex Fr.) Fr- — B: L’hyménophorc est temporairement abrité parce que le cha¬ 
peau applique sa marge sur le stîpc. ex.;Myc€>iiï (Pers. ex Fr.) Gray. — C: L'hyméno- 
phore est temporairement abrite par suite de l’enroulement de la marge du chapeau, ex-; 
PaxiUus involutus (Batsch ex Fr.) Fr. 

Angiocarpie secondaire- Un voile. - D: Une prolifération d’hyphes nées de la surface 
du stipc joue un rôle essentiel dans la formation du voile, tx. : Lentinus tigrinus (Bull, ex 
Fr.) Fr. — E: Une prolifération de la marge du chapeau joue le rôle essentiel dans la 
constitution du voile. cxr.Suiîîusgrevillei (Klotzsch) Sing. 

(Figure réalisée à partir de dessins originaux de R. KUHNER, cf. figure 7). 

des hyphes d’une surface déjà différenciée (du pileus ou du stipe) se déjettent 
vers l’extérieur en recouvrant le primordium ou une partie de celui-ci». Ainsi 


Source . MNHN, Paris 
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en est-ii pour Lentinus tigrinus, pour Pluteus admirabilis, ou pour certaines 
Bolctales. 

Schématiquement, l’angiocarpie s^oppose à une autre forme de développe¬ 
ment, qualifiée de gymnocarpique (figure 8). Un primordium gymnocarpe est, 
toujours selon REIJNDERS, «. . - un primordium dont l’hyménophore est nu 
des le début et dont aussi l’endroit où l’hyménophore prendra naissance n’a 
jamais été recouvert de tissu». A cette définition correspondent les carpophores 
d’espèces du type Caniharellus et ceux de plusieurs P/euro tus. . . 

En fait, il convient de répéter que rares sont les occasions où les mycologues 
spécialisés dans la cyto-histologie des carpophores d’Agaricales - ou d’autres 
groupes • ont pu effectivement observer l’évolution des hyphes initiales puis 
des tissus dérivés, ceci jusqu’au stade terminal du basidiocarpe mûr. Les schémas 
ontogéniques proposés ci-dessus dérivent essentiellement d’observations frag¬ 
mentaires à partir de stades de développement de telle ou telle espèce, stades 
souvent accidentellement récoltés dans la nature. L’idéal, bien évidemment, 
est la situation où le chercheur est en mesure de cultiver un mycélium qui 
produise de manière contrôlée des carpophores qui pourraient être prélevés 
et observés à des stades successifs de développement- Ici se pose de nouveaux 
problèmes, d’ordres génétique et physiologique : la culture contrôlée de mycé¬ 
liums en vue de la production de basidiocarpes nécessite en effet la maîtrise 
de facteurs «endogènes» et «exogènes» responsables de la naissance de ces 
structures puis de leur développement jusqu’à maturité. 


LA FORMATION DES BASIDIOCARPES, DES POINTS DE VUE 
GÉNÉTIQUE ET PHYSIOLOGIQUE (1) 


Nous distinguerons deux phases dans la formation des basidiocarpes : 

• La phase initiale de déclenchement de la fructification à partir d’un mycé¬ 
lium jusque là végétatif; on parle fréquemment encore de «phase d’initiation», 
éventuellement de «carpogenèse» (REIJNDERS 1963); 

• ensuite, mais sans hiatus reconnaissable, une phase morphogénétique 
(«morphogenèse au sens strict», REIJNDERS 1963), au cours de laquelle s’éla¬ 
boreront les diverses structures plus ou moins différenciées des basidiocarpes. 


I. LA PHASE DE DÉCLENCHEMENT 

La réalisation de cette phase est sous la dépendance de facteurs «endogènes» 
et de divers facteurs de l’environnement, ou facteurs externes. Nous envisagerons 
successivement les interventions de facteurs de ces deux types. 

(1) Des données complémentaires, relatives plus particulièrement au «champ^non de 
P û un ont être trouvées dans la mise au point bibliographique 


Source MNHN, Pans 
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ROLE DE FACTEURS «ENDOGENES» 

La phase initiale, et, par voie de conséquence, la motphogenèse ultérieure 
des basidiocarpes, ne peut s’accomplir que si certaines conditions génétiques 
sont remplies (ESSER 1977). On sait qu’il existe des espèces dont les mycéliums 
issus de la germination d’une basidiospore unique peuvent produire des carpo- 
phores «haploïdes» (alias «monocaryotiques»). Cette situation semble néan¬ 
moins assez rare, et les carpophores formés sont éventuellement anormaux 
(ex.; Polyporus ciliatus, selon ESSER et STAHL 1975). Dans la plupart des 
cas, les mycéliums fructifères résultent de la plasmogamie de deux mycéliums 
haploïdes et compatibles : dans ces cas il existe théoriquement soit deux popula¬ 
tions d’haplontes pour une espèce donnée {schéma de bipolarité) soit quatre 
populations (schéma de tétrapolarité). Diverses variantes viennent compliquer, 
dans la réalité, les modèles simples donnés ci-dessus (KUHNER 1977). Ainsi 
Coprinus congregatus entre dans la catégorie des espèces hétérothalles bipolaires. 
Toutefois, la confrontation de deux haplontes théoriquement compatibles ne 
conduit pas forcément à la formation de carpophores mûrs. Il est necessaire que 
l’un, au moins, des deux haplontes présente l’aptitude à produire des ébauches 
haploïdes de carpophores, qui ne sont d’ailleurs pas viables dans la quasi-totalité 
des cas (MANACHERE 1970). 

Des données récentes, mais dont la généralisation n’est pas possible actuel¬ 
lement, conduisent à envisager un rôle important de l’AMP cyclique dans la 
formation des carpophores de Coprinus macrorhizus. UNO et ISHIKAWA 
(1971) ont établi que des extraits aceîlulaires de carpophores ou de mycéliums 
dicaryotiques de ce champignon (ou d’autres Basidiomycètes i Lentinus edodeSy 
Tricholoma maîsutakey Pleurotus ostreatus, l'iammulina velutipes. . .) pourraient 
induire la production de basidiocarpes à partir de mycéliums monocaryotiques 
de l’espèce étudiée. Les carpophores produits dans ces conditions sont un peu 
moins «évolués» que des basidiocarpes produits par des mycéliums dicaryo¬ 
tiques, mais, néanmoins, les basidiospores qu’ils forment sont viables, germent 
et s’avèrent être du type «parental». 

Il est bon de rappeler ici que EGER (1965 a, b, 1968) avait antérieurement 
indiqué que la production de carpophores à partir d’un mycélium de Fhmmu- 
lina CoUybia) velutipes peut être «stimulée» par l’addition de fragments 
de basidiocarpes de cette espèce ... ou d’autres espèces. Il en est de même 
pour un Pleurotus «de Floride». La ou les substances stimulatrices ne seraient 
donc pas spécifiques. 

UNO et ISHIKAWA attribuent, quant à eux, le pouvoir inducteur des ex¬ 
traits utilisés à une «fruiting-including substance», alias FIS. Us identifient 
la FIS à TAMP cyclique et a une protéine qui lui serait liée UNO et ISHIKAWA 
1973). En effet, le mycélium monocaryotique d’un mutant «fis^» de C. macro- 
rhizus peut produire des carpophores à la lumière mais n’en forme pas à l’obs¬ 
curité; parallèlement, un tel mycélium produit de l’AMP cyclique sous éclaire¬ 
ment mais n'en élabore guère à l’obscurité. Dans le cas de Coprinus 4:lagopus»y 
MATTHEWS et NIEDERPRUEM (1972) constatent que l’addition d’AMP 
cyclique dans un milieu de culture appauvri en glucose conduit à une avance 


Source . MNHN, Pans 
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de 24 heures de la formation d’amas d’hyphes qui évolueront en carpophores. 
Ces résultats sont à rapprocher de ceux, plus récents, de UNO et ISHIKAWA 
(1974) qui mentionnent qu’un excès de glucose dans le milieu nutritif inhibe 
la formation des carpophores de C. macrorhizus, que ce soit à partir du mycé¬ 
lium monocaryotique «fis^» ou à partir d’un thalle dicaryotique. Ces derniers 
auteurs suggèrent que l’AMP cyclique interviendrait en contrôlant la synthèse 
d’enzyme inductibles jouant un rôle dans le déclenchement de la fructification. 

Quel que soit le rôle physiologique précis de ce nucléotide, les résultats ci- 
dessus ont permis de mettre au point des méthodes d’obtention in vitro de la 
fructification d’espèces jusqu’alors «rétives» : un apport convenable d’AMP 
cyclique déterminerait l’apparition de primordiums à partir de mycéliums de 
Boletus edulis qui seraient restes stériles autrement (OYAMA et collab. 1974). 

Des modifications de types divers peuvent être notées dans le thalle végétatif, 
à partir de l’initiation fructifère : certains auteurs ont observé que l’édification 
de basidiocarpes implique le transfert d’eau et de divers matériaux à partir 
du mycélium originel {A^aricus bisporus-. BONNER et al. 1956; Coprinus 
Ligopus: MADELIN 1956 a; Polyporus brumalis : PLUNKETT 1958; Schizo- 
phyllum commune : WESSELS 1965). MADELIN (1960) a ainsi noté, au mo¬ 
ment du déclenchement de la fructification de C. lagopus la disparition de 
réserves nutritives • dont on peut supposer qu’elles sont de nature glycogénique 
et protéique - à partir de cellules plus particulièrement «gonflées» du mycélium 
végétatif. 

Les diverses données ci-dessus ouvrent de nouvelles perspectives aux re¬ 
cherches relatives à la physiologie de la fructification des champignons supé¬ 
rieurs. Si elles établissent clairement que des facteurs «internes» (facteurs 
génétiques, substances métabolisées par le champignon du type FIS . . .) ont 
une importance fondamentale pour le déclenchement de la fructification, elles 
montrent le rôle également primordial des facteurs «externes» (lumière, compo¬ 
sition du substrat nutritif. . .). 

ROLE DE FACTEURS «EXTERNES» 

Rôle des facteurs nutritionnels 

Comme dans le cas de C. macrorhizus évoqué ci-dessus (travaux de UNO 
et ISHIKAWA 1974), l’inhibition de toute fructification par un excès alimen¬ 
taire en glucose a été mentionnée pour diverses espèces telles que Agaricus 
bisporus (COUVY 1972) et Coprinus congregatus (MANACHERE 1970, 1974). 
Il convient néanmoins de souligner que le glucose peut, éventuellement, n’exer¬ 
cer un effet inhibiteur que dans la mesure où certains autres constituants du 
milieu nutritif interviennent comme facteurs limitants. Ainsi, dans le cas de 
C. congregatus, l’inhibition due à ce glucide peut être levée par un apport 
complémentaire convenable d'asparagine (tableau la). D’autre part, la nature 
même des sources de carbone ou d’azote incorporées au substrat nutritif peut 
être impliquée dans l’initiation de la fructification, les réactions variant, en 
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(a) Influence de différents substrats nutritifs suc le nombre de carpophores mÛrs 
( = stade 0 h > produits par Us cultures . 


Substrats nutritifs 

Nombre de carpophores mûrs ( 
pour 20 cultures . 

^ stade Oh.) 

Volée 

A 

Volées 

b*k;+d. .. 

Total 

n®l 

(M.B.) + ASP + GL 

2? 

95 

122 

n®2 

(M.B.) + ASP 

50 

47 

97 

n®3 


35 

66 

loi 

n«4 

(M.B.) + CL 

0 

O 

0 


Nota : cultures soumises à la luolère arcificlellet 12 h. par jour, pendant 36 jours, 
après un pré>séJour a l'obscurité (P.S.Û.) d'une durée de 14 jours . 


(b) Influence d'un pré-séjour à l'obscurité (P.S.O.) de durée variable sur le nombre 
de carpophores mûrs (= stade 0 h .) produits par des cultures sur différents sub¬ 
strats nutritifs « 


?.s.o. 

Jours 

Substrats nutritifs 

Nombre de carpophores mûrs ( = stade Oh.) 
pour 20 cultures, volée A seulement 


n«l (M.B.) + ASP + GL 

33 

Oj. 

n«2 (M.B.) + ASP 

39 


n°3 (M.B.) 

38 


n»l (M.B.) + ASP + CL 

51 

lOj. 

n»2 (M.B.) + ASP 

78 


n03 (M.B.) 

43 


n»l (M.B.) + ASP + GL 

45 

35j. 

n»2 (M.B.) + ASP 

4 


n®3 (M.B.) 

41 


Nota : Cultures soumises a la lumière artificielle, 12 h. par jou^'r, pendant au moins 
24 jours, après des pré-séjours à l'obscurité (P.S.O.) de durées variables (0, 10, ou 
36 jours) selon les séries . 




l: 


distillée : 
Agar : 

Extrait de Malt : 
Caséine hydrolysac 


KH PO s 
Mg SO,, 7 


H^O 


1000 cc 

12 g 
10 g 

0.7 g 

0.2 g 

O.l g 


•asp 


L (+) Asparagine 


0.65g 


*GL 


Glucose pur anhydre 


10 


g 


Tableau î. - Influence de différents substrats nutritifs et de pré-séjours à ^obscurité de 
durées variables, sur la fructification de Coprinus congreçatus (d’après MANACHERE 
1970). 


Source. MNHN, Paris 
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(a) Ç. congreeatus . C. haptemenjS i C. saasil 


Subscracs nucritifs 

Fructification 


Cnnr-i mis 

conerAçatus 

Conrlnne 

hentPHiem s 

Conrinn® 

sassii 

A + 1% MâUose + extrait de croccln 

+ 

+ 

+ 

A + 1% Maltosê + extrait de levure 

+ 

+ 


A + Il Maltose + Soîfvit. Bl/lOOO cc 

+ 

+ 

+ 

A ^ 1% Glucose + servit. Bl/lOOO cc 

+ 

- 

- 

A + 17» Saccharose + 50 vit. Bl/lOOO cc 

(+) 

(+) 

w 


(b) C. sassii 


Substrats nutritifs 

?ruccl- 

ficatlOT 

Variance rai Heu A + Halcose 
concentrations) 



- 

idem, addlclonné de 

extraie de croccln 

ou 

excralc de levure 

ou 

vîcamines (vlcanlne 

Bl + nicoclnamlde 

150 y / lOOOcc chacune) 



idem, addlclonné de 

Asparagine 
Sml/lOOO cc 
d*une soluclon 
à n,5g/1000 cc 



• ^éaende : + £ructlflcaCion normalê i 
(+) carpophores‘Rabougris" ; 
• pas de fmctiflcacîon . 


• Milieu de base A : - H^O distillée s 1000 £C 

- Agar 2 10 g 

- Mg 7 H^O : 0,5 g 

- Ca (NO 3 ), 4 H^O ; 0,5 g 

- ' 0>25 g 


Tableau II. — Influence de differents substrats nutritifs sur la fructification de Coprinus 
congregatus, Coprinus hepteremiis. Coprinus sassii (d’après BILLE-HANSEN 1953 a et b). 


outre, d’une espèce à une autre. Ainsi, la fructification de certains Coprins 
(C. heptemerus, C. sassii) semble inhibée par le glucose, contrairement à celle 
de C. congregatus (BILLE-HANSEN 1953b, cf. tableau II). HAWKER (1966, 
p. 439) indique que des sucres «complexes» peuvent exercer, sur le plan de la 
carpogenèse, une action plus favorable que certains hexoses. L’asparagine paraît 


Source : MNHN, Paris 
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empêcher la reproduction de divers Basidiomycètes {Coprinus sassii : BILLE- 
HANSEN 1953a; Coprinus lagopus : MADELIN 19S6 a; Sphaeroboîus stellatus : 
ALASOADURA 1963) mais favoriser celle de quelques autres [MeruUus lacry- 
mansi ZUR LIPPE et NESEMANN 1959; SCHELLER-COR- 

RENS 1957; Coprinus congregatuSy sous certaines conditions, cf. tableau Ib 
et MANACHERE 1970). Les résultats apparemment contradictoires de MADE¬ 
LIN et SCHELER-CORRENS concernant Pinfluence de l’asparagine sur la 
fructification de C. 4:lagûpus> peuvent être dus à une différence dans la nature 
génétique des souches utilisées. Ils peuvent aussi s’expliquer par la différence 
des sources de carbone incorporées aux substrats par les auteurs (MADELIN : 
glucose; SCHELER-CORRENS; maltose) ou encore par une différence du 
rapport C/N entre les substrats. A ce dernier point de vue, il a été démontré que, 


Asparagine 

(g/l) 

Glucose 

0 

5 

10 

20 

40 

0 

a û 
b 5 

6 24( 

50 

12 

I6i 

100 

11 

33) 

200 

0 

400 

0 

0.5 

a t .2 

b 0 

I5 

9 

10) 

29 

11 

13^ 

56 

11 

32j 

111 

0 

0,65 

1,3 

0 

13 

9 

24 

12 

13| 

46 

11 

37j 

91 

0 

1 .0 

1,4 

0 

9 

éb. 

I 7 

II 

33 

12 

27i 

66 

11 

fiSj 

2 .0 

1.6 

0 

6 

éb 

10 

éb. 

19 

11 

17[ 

36 

11 

61) 

4 ^0 

1.6 

0 

4 

éb. 

6 

eb. 

11 

éb. 

20 

9 


Tableau Ilî. — Influence des concentrations en glucose, en asparagine et du rapport C/N sur 
la fructification de Coprinus congregatus (d’après HORRIERE 1976). 

(a) rapports pondéraux C/N des 30 substrats nutritifs étudiés. - (b) nombre de cultures 
(sur 12 par série) ayant produit des carpophores mûrs (stade Oh); les caaes où figure l’in¬ 
dication éb. correspondent aux substrats sur lesquels certaines cultures ont produit setile- 
ment des ébauches de carpophores; les cases marquées 0 correspondent aux milieux pour 
lesquels aucune culture n’a porté d’ébauche. — (c) délais moyens pour l’observation des 
premiers carpophores mûrs produits par celles des 12 cultures de chaque série ayant 
fructifié, et exprimés en nombre de jours à partir du bouturage. L’ensemble encadre d’un 
trait épais correspond aux substrats pour lesquels des cultures ont produit des carpo¬ 
phores arrivés à maturité (stade Oh). 


Source. MNHN, Paris 
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pour Coprinus congregatus, aucune ébauché visible de carpophore n’est produite 
par les mycéliums cultivés sur des milieux où le rapport C/N est supérieur à 
100, la source principale de carbone étant le glucose et celle d'azote l’asparagine 
(HORRIERE 1976> cf. tableau lll). Dans le cas de Schizophyllum commune, 
NIEDERPRUEM et al. (1964) ont montré que l’asparagine stimule la fructifi¬ 
cation à une certaine teneur . . . mais inhibe le phénomène quand elle est pré¬ 
sente en excès dans le milieu. Ces remarques corroborent celles, antérieures, 
de PLUNKETT (1953) et ASCHAN (1954) relatives à Collybia fkmmulim) 
velutipes. 

C’est donc avec la plus extrême prudence qu’il convient actuellement d'inter¬ 
préter • et, a fortiori, de généraliser - certains résultats isoles (cf. VOLZ et 
BENEKE 1969). Toujours sur le plan nutritionnel, on doit souligner l’impor¬ 
tance de la présence de la thiamine, ou vitamine dans le substrat pour 
l’induction de la carpogenèse (HAWKER 1942;WESSELS 1965; MANACHERE 
1970; HORRIERE 1977). Cette vitamine pourrait être responsable d’une aug¬ 
mentation de la consommation, par voie respiratoire, de sucres tels que le 
glucose (WESSELS 1965); on verra ultérieurement que l’acquisition, par un 
thalle mycélien, d’un actif métabolisme respiratoire est souvent considéré 
comme le «signal», sinon la cause, d’un engagement dans une phase de diffé¬ 
renciation, les hyphes s'arrangeant alors en structures multihyphales destinées 
à former les ébauches de carpophores, et cessant de croître individuellement 
en toutes directions. 

Les recherches nutritionnelles sur la carpogenèse conduisent tout naturelle¬ 
ment à se poser le problème des aspects métaboliques du phénomène- Des 
données fragmentaires sont connues, mais qui ne permettent pas, actuellement, 
de proposer un schéma général satisfaisant des mécanismes impliqués dans 
Tinitiâtion de la fructification. Étudiant les activités phénoloxydasiques en 
relation avec la fructification de Agaricus bisporus, TURNER (1974) montre 
que l’activité de la laccase caractérise !a phase végétative, tandis que celle de la 
tyrosinase augmente au moment de l’initiation et du développement des ébau¬ 
ches de carpophores. L’auteur rappelle que l’augmentation de l’activité tyrosina- 
sique parallèlement à la progression de la fructification a été mentionnée pour des 
champignons divers, en dehors des Basidiomycètes. Toutefois, les résultats 
de TURNER sont à envisager sous l'angle spécifique de la fructification de 
l’Agaric cultivé : l’auteur considère que l'augmentation de la laccase extracel¬ 
lulaire dans le compost (= substrat nutritif usuel de Agaricus bisporus, à base 
de paille fermentée, par exemple) pendant la phase de colonisation, puis sa 
disparition au moment où se développe la première «volée» de carpophores, 
sont liées à une attaque de la lignine du substrat par le mycélium au cours de 
sa croissance, L’activation de la tyrosinase pendant la formation de structures 
reproductives pourrait résulter de l’appauvrissement du milieu à l'issue de la 
phase végétative. Pour le même champignon, WOOD etGOODENOUGH (1977) 
observent une évolution inverse de l’activité de la carboxyméthyl-cellulase 
par rapport à celle de la laccase au fur et à mesure que la fructification pro¬ 
gresse, ceci en cultures axéniques (figure 9); les mêmes auteurs ne notent aucune 
variation significative d’activité d’autres enzymes (xylanase, laminarase, phos¬ 
phatases acide et alcaline, protéase alcaline). L’augmentation de l’activité cellu- 


Source . MNHN, Paris 
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UJ 



Temps, en jours, après inoculation 

Figure 9. — Activités de la laccase et de la cellulase dans le compost de cultures de Agaricus 
bisporus fructifères (courbes en traits continus) ou non fructifères (courbes en traits dis¬ 
continus). La «non-fructification» de certaines des cultures résulte du fait que le com¬ 
post n’a pas été «gobetc». (d'après WOOD et GOODENOUGH 1977). 


Source : MNHN, Pans 
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Fig. 10. - Respiration (Q 02 ) et Quotient respiratoire (QR) d’une souche «sauvage» de 
Schizophyllum commune, (d’après W ESSE LS 1965). 


lasi^ue pourrait contribuer à la libération de mono- et disaccharides assimi 
labiés par les mycéliums et pouvant participer à la formation des carpophores. 

Pour fragmentaires qu’ils soient, les résultats actuellement acquis montrent 
que le passage de la phase végétative de croissance mycélienne à la phase d'ini¬ 
tiation des primordiums s’accompagne de changements métaboliques importants. 
On peut rappeler ici les travaux de WESSELS (1965) sur Schizophyllum com¬ 
mune, bien que cette espèce soit à la limite des Agaricales. L’auteur montre 
que Tactivité métabolique d’une culture de ce champignon, appréciée par les 
échanges ga 2 eux, est d’abord de type «fermentaire», puis devient du type 
«respiratoire» lorsque débute la phase d’initiation des primordiums (figure 10). 
WESSELS établit ainsi, pour S. commune, un schéma considéré comme ayant 
valeur générale par plusieurs autres auteurs ayant étudié les aspects métaboliques 
de la reproduction de champignons divers (cf. TURIAN 1969). En fait, cette 
évolution métabolique apparait comme vraisemblablement lice aux variations 
des teneurs en divers métabolites, particulièrement des hydrates de carbone, 
tout d’abord dans le milieu nutritif, puis dans le mycélium végétatif. Ainsi 
WESSELS montre que l’initiation fructifère de S. commune ne peut se produire 
que si une source de carbone et une source d’azote exogène sont disponibles. 
Au-delà du stade initial, les besoins diffèrent, ainsi que nous le verrons ci-après. 
STEWART et MOORE (1974) montrent que les quantités de sucres réducteurs 
et d’azote sous forme û-aminée diminuent dans le substrat nutritif au cours 


Source . MNHN, Paris 
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Fig. 11. - Changements biochimiques dans des cultures de C£<prinus congregatus dévelop¬ 
pées sur un substrat semi-synthétique. 

(L.O.); régime photo-périodique (alternances quotidiennes de 12 h de lumière et 12 h 
d’obscurité). - (L.L,): lumière ininterrompue dès bouturage. - (00): obscurité ininter¬ 
rompue dès bouturage. La flèche, au 12ème jour, indique la fin du pré-séjour à l’obscu¬ 
rité, quand les cultures (L.O.) ont été placées sous régime photopériodique. A, B, C sont 
les vagues successives de frucrification, les carpophores étant normaux sous régime (L.O.) 
et avortant sous régime (L.L.). 

N. B.: les variations indiquées concernent les cultures considérées dans leur intégralité 
(mycélium végétatif, M, + carpophores plus ou moins développés, C. (d’après ROBERT 
1977 b). 


des jours séparant le début de la culture et l’observation des premières ébauches 
de carpophores de Coprinus ^lagopus». ROBERT (1977 b) montre que l’ini¬ 
tiation fructifère de C. congregatus se produit quand le glucose du milieu nutritif 
a été résorbe dans sa quasi totalité (figure 11). On peut encore noter que, en 
moyenne, le pH du milieu de culture tend à devenir plus basique quand appa¬ 
raissent les primordiums {Coprinus ^lagopus» : STEWART et MOORE 1974; 
Coprinus congregatus : ROBERT 1977 b, cf. figure 11;H0RRIERE 1977). 

En marge des problèmes nutritionnels et métaboliques de l’initiation fructi¬ 
fère, on peut rappeler ici que divers exemples de stimulation de la fructification 


Source : MA/HW Pans 
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de champignons supérieurs par des micro organisme s sont connus. Plusieurs 
expérimentateurs ont, de longue date, observé la naissance préférentielle de 
carpophores dans des zones mycéliennes contaminées par un Pénicillium ou 
une bactérie. SALAS et HANCOCK (1972) signalent que Pénicillium oxalicum 
permet une spectaculaire augmentation de la production de basidiocarpes 
de Mycena citricolor quand les deux espèces sont co-cultivées. Les auteurs 
attribuent les effets du Pénicillium à une (ou des) «basidiocarp-stimulating 
substance {$)» (= BSS). Le problème posé par ^intervention éventuelle de 
microorganismes dans le déclenchement de la fructification à'Agaricus bisporus 
présente un intérêt sur le plan fondamental et sur celui de l’application (cf. 
COUVY 1973/74). En effet, l’Agaric cultivé ne fructifie pas en conditions 
stériles, sinon exceptionnellement (WOOD 1976). PARK et AGNIHOTRI (1969) 
considèrent que les microorganismes de la terre de gobetage dont on recouvre les 
meules ou les caisses de culture ont un effet positif sur la fructification. Ce point 
de vue est partagé par EGER (1972). II se pose évidemment le problème du 
mode d’action exact des microorganismes ainsi impliqués dans la fructification. 
COUVY (1973/ 74) rappelle que deux hypothèses peuvent être émises : ou bien 
les microorganismes libèrent dans le milieu des métabolites permettant Vin- 
duction de la fructification, ou bien la microflore peut utiliser des métabolites 
produits par le mycélium d’Agarics et. par voie de conséquence, supprimer 
des substances toxiques qui pourraient gêner la fructification d’Agaricus bispo- 
ru5- WOOD (1976) considère la seconde hypothèse comme actuellement la plus 
plausible : en effet, la fructification n’est pas stimulée par des filtrats de culture 
ou des suspensions de Pscudomonas putida (ou d’autres bactéries présentes 
habituellement dans les cultures du «Champignon de couche») ... ni non plus, 
d’ailleurs. ... par VAMP cyclique ; par contre, en culture stérile, la fructification 
est facilitée par la présence de charbon actif, lequel retient des facteurs actuel¬ 
lement indéterminés (EGER 1961. COUVY 1974b. LONG et JACOBS 1974), 
On peut donc envisager que le rôle de la microflore accompagnant le mycélium 
d’A, bisporus serait d’éliminer des inhibiteurs de la fructification plutôt que 
de produire des substances inductrices. 

Si le déclenchement de la fructification est fondamentalement dépendant de 
facteurs génétiques et nutritifs, ou encore de stimulateurs ou d’inhibiteurs divers, 
actuellement non identifiés, il est également fonction de divers facteurs phy¬ 
siques de l’environnement: teneur en eau de Vatmosphère et du substrat, teneurs 
atmosphériques en gaz carbonique et oxygène, température, lumière, obscurité. . 

Rôle des facteurs physiques de Venvironnement 

Rôle du facteur humidité 

Le rôle du facteur «humidité» est mal connu. COUVY (1973/74) avance que 
«la fructification des macromycètes à chapeau charnu nécessite généralement 
une hygrométrie d’air élevée». A l’inverse, une humidité relative excessive a été 
reconnue comme pouvant, dans certaines conditions expérimentales, empêcher 
la naissance de primordiums (cas de Polyporus brumalisy PLUNKETT 1956, cf. 
tableau IV). 


Source : MNHN, Pans 
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(a) Relations encre la 


"tcansplracion" des culcures* l'intensité lumineuse et la fcuctl* 


Intensité lumineuse 
(fooC'Candles) 

160 

60 

Perte d'eau par unité 
de surface de nycéllum 

ELEVEE 

MOYENNE 

FAIBLE 

ELEVEE 

MOYENNE 

Faible 

juste avant la fruotifl* 
cation (reg/cra2/heure) 

6,76 

1,22 

0,0035 

6,50 

1,22 

0,0035 


B PRODUCTION DE CAJtPOPHORËS {avec ou sans chapeau) : 


Nombre global de carpe* 
phores (ébauches indu* 
ses) 

lA,ôt 6,2 

161 3,8 

6,2t 1,8 

11,2*2,2 

*,2î0.3 

510,9 

Netabre de carpophores 
avec chapeau 

3,2 î 0,8 

l,2tO,7 

0.8t0,5 

2 * 0,4 

0,4* 0,3 

0 

Keobre de cultures 

5 

5 

5 

5 

5 

5 


« COEFFICIENT D'ETIOLEMENT (rapport longueur tocale/diaraetre chapeau) 


L/d 

i,4î0,î 

2,3* O.l 

6,6s 0,8 

6,5 * 0,6 

30,8* 6,4 

- 

Nombre de cultures 

s 

11 

n 


12 

14 


(b) Influences de le Lumière, de l'obscurité, du renouvellement et du non•renouvellement 
de l'atsnosphère , sur le nombre moyen de carpophores '"normaux" (avec chapeau) ou’hnor- 
oieux" produits dans les diverses conditions expérimentales repportées^*^ . 



Lumière 60 foot-candles 

Obscurité 

Atmosphère 

Renouvelée 

Non renouv. 

Renouvelée 

Non renouv. 

Ceepopherea * chapeau 

5*1,1 

2* 0,4 

0 

0 

tous carpophores (ébauches 
"anormales" inclusea) 

15 : 2,9 

11,6 * 1,0 

2,210,2 

2ÎO 

Nombre de cultures 

5 

5 

5 

5 


(.) Tempéra Cure : 20t0,5 ®C 

Tableau IV. — Influence de divers facteurs («transpirationn des cultures, «aération», 
mtensiré lumineuse) sur la fructification de Polyporus brumalis (d’après PLUNKETT 


Rôle du CO 2 

Un excès de CO 2 atmosphérique tend, fréquemment, à inhiber la fructifi¬ 
cation : il en est ainsi pour Scliizophyllum commune (NIEDERPRUEM 1963) et, 
semble-t-il, pour de nombreuses Agaricaîes; par contre, Polyporus brumalis 
fructifie sous de fortes teneurs atmosphériques en CO 2 (PLUNKETT 1956). 
b inhibition de la fructification par le gaz carbonique revêt une importance 


Source : MNHN, Paris 
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particulière dans le cas du champignon cultive Agaricus bisporuSy espèce pour 
laquelle l’initiation de la fructification se produit prcférentiellement pour une 
concentration en CO 2 atmosphérique variant de 0,03 à 0,1%; une concen¬ 
tration de 0,5 à 1% suffit pour inhiber la formation des primordiums (TSCHIER- 
PE et SINDEN 1964, 1965). Les salles de culture doivent donc impérativement 
être soumises à une ventilation convenable. 

Rôle du facteur température 

Le facteur «température» joue évidemment un rôle variable selon les espèces, 
mais également, pour une espèce donnée, selon les phases de développement. 
Les températures favorisant la croissance préalable du mycélium végétatif 
peuvent différer de celles permettant Tinitiation fructifère (figure 12). Ainsi, 


croissance 


fructification myce (i um 



Fig. 12. — Influence de diverses tempéracures sur la fructification ec sur la croissance 
mycélienne de Sphaerobolus stellatus. 

Trait plein ; nombre moyen de glèbes éjectées après 38 jours à partir de cultures ayant 
séjourné initialement 2 semaines à Vobscuricé totale à 20°C puis ayant ensuite été 
transférées à la lumière (éclairement ininterrompu : 1000 lux) à différentes températures 
(chaque point: moyenne pour 6 cultures). — Trait discontinu: croissance moyenne du 
mycélium depuis le point d’inoculation jusqu’au bord de la culture, apres 35 jours 
(chaque point : moyenne pour 4 cultures), (d’après ALASOADURA 1963). 


Source : MNHN, Pans 
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(a) EApècAd dont les loycélluras foment gcnirAlËnânc des carpophores ''nomaux'^ à l'obscurité 


Herulius lacrymans'* 

Nia vibrlssa 
Pcarula sp. 

Polyperus clnnabarlnus 
PoLyporus farlowl 
Tramâtes serlalls 


2UR LIPPE et NBSEHANN (1959) 
DOCUBT <196fi) 

rtc LAUGHLIN et Mc LAUGHLIN (1972) 
LOJC et KARSH (1918) 


Psalllcca bispora 
Schlzophyllum coimune* 


KOCH (1958) 
PERKINS (1969) 


<b) Espèces dont les mycéliums ne forment généralement à l'obscurité que des ébauches de 
cerpophores . 


pistillaria setlpes 

KÛSKE et PERRIN (1971) 

Polyporus bruaalis 

PLl/NKETT (1956) 

Polystictus verslcolor 

KOCH (1950) 

Asaricus arvensis 

Agaricua sylvlcola 

COUVŸ <1974 a) 

Bolecus rubinellus 

Mc LAUCHLIN (1970) 

Collybia velutlpes 

PLUNKETT (1953) 

Coprinus lagopus* 

MADELIN (1956 b) 

Coprlnus cnacrorhlsus* 

TSUSUE (1969) 

Coprlnus stercorarius 

ROGERS (1973) 

riarsDula alnlcola 

DÊNYER h960) 

Flamoula conlssans 

rr 

Lentlnus lepideus 

BULLER (1905) 

Lentinus tigrinus 

SCHWANTES et HAGEHANN (1965) 

Lentinus tuber-reglum 

GALLEYMORE (1949) 

Melanotus sp. 

NEWMAN (1968) 

Panus tigrinus 

BOBBIT et CRANC (1974) 

Fhûlioca aegeritâ 

HUNl (1960) 

Pleurocus ostreatus* 

LOHHAG (1952), PASSEKER (1959), ZADRAZlL (1974) 

Schlzophyllum comune * 

PERKINS (1969) 


(c) Espèces dont les oycéllume restent généralement stériles è l'obscurité . 


Cyathus sterooreus 
Tavolus arcularlus 
® Polyporus arcularlus 
Lansltes saeplarla 
Lensltes trabea 
Merulius lacryreans* 
Plstillarîa nleans 
Poria ambigua 
Sphaerobolus stallatus 
Traneces extenuacus 


LU (1965) 

KITAMOTO et coll. (1968) 

CIBSON et TRAPNELL (1957) 

SCHELD et FERRY (1971) 

MADHOSINGH (1967) 

ZUR LIPPE et NESEHAHN (1959) 

KOSKI et PERRIN (1971) 

RO801NS et HBRVEY (1960) 

FRIEDÊRICHSEN et ENGEL (1957,1960), AIASQADURA (1963) 
HILLER et L16ERTA (1972) 


Clitocybe tenuissiraa 
Coprlnus congregetus 
Coprlnus domesticus 
Coprlnus lagopus* 
Coprlnus macrorhltus' 
Panus fragllls 
Pleurotus ostreatus* 
Schizophyllum coQBtune * 


BIGELOW (1970) 

MANACHERB (1970) 

CHAPMAN et PERÇUS (1973) 

LU (1974) 

MORIMOTO et ODA (1973) 

MILLER (1967) 

KOCH (1958), CAILLEUX et al.(1973),EGZR et al.(1974) 
PERKINS (1969) 


ns^condlMo!ir^'’”fH“ carpophoree relativement -normaux" à l'obscurité dans 

par îrbibu"! \T tT ^ lesquelles les informations données 

par la bibliographie divergent (c£ Texte, pour cerulns cas) . 


Tableau V. - Classification de champignons Basidiomycètes scion l’aptitude fructifère 
de leurs mycéliums cultivés en l’absence de lumière (d’après DURAND 1975), 


Source : MNHN, Paris 
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pour les trois Agaricus étudiés par GOUVY (1973/74) • A. bisporus; A. arvensts; 
A. sylvicob - une «incubation» est nécessaire pour l'accomplissement de la 
phase végétative, la température optimale étant de 23-25 C; ensuite, un abaisse¬ 
ment de 7 à 9 G est nécessaire pour permettre le déclenchement de la fructi¬ 
fication. 

Rôle du facteur lumière 

L’influence du facteur «lumière» mérite une attention particulière. Il est 
connu, de longue date, que des cclairements sont nécessaires au déclenchement 
de la fructification de nombreuses espèces de champignons «supérieurs» et 
«inférieurs» (BREFELD 1877 j BULLER 1909 à 1934; cf. mise au point de 
MARSH, TAYLOR et BASSLER 1959). Les mycéliums végétatifs de telles 
espèces restent stériles shls sont conservés à l’obscurité ininterrompue (exemples, 
dans certaines conditions expérimentales, de Coprinus congregatus, MANA- 
GHERE 1961, et autres espèces, cf. tableau V). Par contre, on ne connaît pas 
d’exemples où la lumière soit indispensable à la croissance végétative du mycé¬ 
lium préalablement au déclenchement de la fructification. On peut neanmoins 
noter ici que, fréquemment, les mycéliums dont la croissance se produit à 
l’obscurité présentent en culture un aspect cotonneux, plus «aérien» qu’un 
mycélium de la même espèce développé sous éclairement ininterrompu. Il 
s’ensuit d’ailleurs qu’un mycélium dont la croissance, en boîte de Pétri, par 
exemple, progresse à partir d’un implant central, présente finalement, s’il est 
cultivé sous un régime photopériodique, des anneaux alternés correspondant 
aux phases de lumière et d’obscurité. Selon GOUVY (1973/74), la lumière 
n’est pas indispensable à l’induction fructifère de plusieurs Psalliotes dont 
Agaricus bisporus, A. arvensis, A. sylvicola; ceci est également vrai pour d’autres 
espèces (Coprins divers, cf. BREFELD 1877; BULLER 1909-1934; Lentinus 
tigrinus : SCHWANTES 1968/69 . . . etc, . - cf tableau V). Les mycéliums 
végétatifs de tels champignons produisent soit des carpophorcs normaux (Aga- 
Ticus bisporus) soit des primordiums anormaux le plus souvent à pieds grêles 
et chapeaux réduits (divers Coprins; Lentinus tigrinus, cf figure 13). La «photo- 
indifférence» du champignon cultive a conduit, jusque dans un passé récent, 
à une généralisation hâtive et à attribuer cette caractéristique à l’ensemble 
des Agaricales, voire aux champignons de tous types , . alors que, acfuellement, 
il a été confirmé que la lumière était indispensable non seulement au déclenche¬ 
ment de la fructification mais aussi à l’accomplissement de phases morphogéne- 
tiques ultérieures de nombreux champignons, et en particulier d’Agaricales 
(cf tableau V). On peut noter ici que les besoins d’éclairement pour l’initiation 
fructifère varient éventuellement, pour une espèce donnée, selon certains autres 
facteurs de l’environnement : ainsi ZUR LÏPPE et NESEMANN (1959) ir^diquent 


Tableau VI. - Influence variable d’un éclairement d*une durée de 5 minutes (intensité = 
100 foot'candlcs) sur la croissance du mycélium végétatif et sur la fructification de 
Coprinus lagopus, en fonction de Tige des cultures (d’après MADELIN 1956 b). 


Soarce : MNHN, Pans 
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Cultures 

Carpophores 

aerees 

éclairées 




1 


nor\ 

aêrees 

éclairées 


0 * 

obscurcies 




Fig, 13. “ Fructification de Lentinus ttgrinus sous diverses conditions d’aération et d’c* 
clairement, (d’après SCHWANTES 1968). 


Age des cultures au mo> 
ment de Péclairement 

( tours) 

Poids sec moyen (mg) 

Mycélium végétatif Carpophores 

Total 

a) aor^s li iours dp rtpvpl f»nnpfl»pnr l'tnnvpnnp nruir 4 mit 

ures) 

3j. 

80,2 

0,2 

80,4 

6 j, 

83,S 

0,3 

84,1 

9j. 

63,8 

18,4 

82,2 

ilj. 

75,7 

5,2 

80,9 

Obscurité continue 

81,9 

1,5 

83,4 

Lumière continue 

42,7 

28,4 

71,1 

b) Pesées eerèa 20 iour«5 rip HpvpI nnnpmpnr fmovpnnp non»* ù '■ni tiirAe) 

16j. 

50,9 

24,8 

75,7 

Obscurité continue 

57,2 

21,2 

78,4 


Température s 25 ®C 


Source : MNHN. Paris 
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Exposition de 

1 ’lnoculum à la 
lunière »%- 

Diamètre 

(moyenne 

des colonies en imi 
pour 5 cultures) 

Production de basidlospores 

6 jours après l'inoculation 


3* jour 

a® jour 

6® jour 


non 

29 


57 

non 

Oui 

19 

- 

45 

oui 

non 

29 

39 

46 

non 

cul 

20 

25 

39 

cul 

non 

- 

43 

63 

non 

oui 

- 

31 

49 

oui 


Çqndlttofls expérlaencale 8 : -Température : 25 *C 

•EclâlreAent : 200 à 2 S 0 foot-candles 

•Chaque mesure du diamètre des colenLes aux 3èffie et 4èae 
jours de cultures Implique un éclairement d'une durée de 
1 heure . 

Tableau VII. — Influence sur la croissance des cultures et sur la production des basidio- 
spores de Porta amhxgMû : - de l’exposition à la lumière de l’inoculum (durée: 15 mi- 
nuces) ; - d’éclairements ultérieurs (duree: 1 heure) après 3 ou (et) 4 jours de croissance, 
(d’après ROBBINS et HERVEY 1960). 

que les cultures de MeruUus lacrymans ne fructifient généralement pas à Vobs- 
curité. mais peuvent le faire si une source convenable d’azote (dl Ct alanine) 
est incorporée au substrat nutritif. Dans le cas de Coprinus la^opus (MADELIN 
1956 b, cf. tableau VI) la lumière n'est pas indispensable mais peut accélérer 
l'initiation fructifère. Un éclairement d’une durée de une heure est nécessaire 
et suffisante, sous certaines conditions experimentales, non seulement au déclen¬ 
chement de la fructification de Poria ambigua mais aussi à la morphogenèse 
complète des basidiocarpes (ROBBINS et HERVEY 1960, cf. tableau VU). 

Des divers exemples ci-dessus, il ressort que le déclenchement de la fructifi¬ 
cation des Basidiomycètes, à partir d’un mycélium génétiquement apte à fruc¬ 
tifier, est accompagné de variations métaboliques notables (dont on ignore 
encore si elles sont «causes» ou «conséquences» de l’initiation fructifère) et 
dépend, en outre, des variations des caractéristiques d’un ou plusieurs facteurs 
chimiques ou physiques de l’environnement. Dans certains cas, il est observé 
une antinomie entre la phase de croissance végétative et l’initiation de celle de 
reproduction : tout facteur favorisant l’une des phases tend à gêner l’accom¬ 
plissement de l’autre. En fait, cet «équilibre» ne concerne pas seulement le 
domaine mycologique; d'autres exemples sont connus, aussi bien dans le règne 
végétal que dans le règne animal. Bien que trop simplificatrice et ne permettant 
pas d’expliquer actuellement toutes les données relatives aux facteurs de l’ini¬ 
tiation fructifère, la théorie de HEIM, dite «de la souffrance» (cf. préface de 
REIJNDERS 1963) reste compatible avec certains faits. Selon HEIM, «... parmi 
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les facteurs en cause, ... la souffrance exerce une action déterminante . . 
il faut entendre par là «. . . l’appauvrissement nutritif du milieu, la résistance 
physique opposée par celui-ci, le contact avec un corps étranger, le choc méca¬ 
nique ou chimique , . .». L’auteur en déduit «une explication à l’énigme que 
pose la fructification du champignon de couche sur la meule : le revêtement 
du gobetâge sur celle-ci joue en effet un rôle cardinal dans la formation explosive 
des réceptacles, liée à des filaments mycéliens dont le cheminement végétatif 
stoppe par l’obstacle, mais exacerbé, aboutit à la naissance des primordiums 
aptes à faire éclater la cuirasse». On a vu ci-dessus que divers auteurs proposent 
actuellement une explication «microbiologique» au rôle de la terre de gobetâge 
dans le déclenchement de la fructification du champignon de couche. Si cette 
dernière hypothèse venait à être définitivement démontrée, la théorie de la 
«souffrance» n’en serait pas à rejeter pour autant. Ainsi, elle lie le déclenche¬ 
ment de la fructification à un appauvrissement nutritif : or on a pu voir anté¬ 
rieurement que divers auteurs ont clairement établi que cette vue «intuitive» 
de HEIM correspond à une réalité. En outre, de nombreux physiologistes étu¬ 
diant le problème de l’initiation fructifère des champignons supérieurs ont 
pu constater que les primordiums se développent souvent préférentiellement 
aux marges des thalles végétatifs en contact avec les parois des récipients de 
culture, là où le substrat est le moins épais, ou encore sur les fragments mycé¬ 
liens ayant servi d’implants, donc les plus anciens. La théorie de HEIM est, 
dans une certaine mesure, une modernisation des théories de KLEBS (1898- 
1900) que rappelle COUVY (1973/74). Pour KLEBS, l’induction fructifère 
résulte de l’épuisement du substrat : selon cet auteur la reproduction devient 
toujours possible quand un vigoureux mycélium a épuisé ses éléments nutritifs 
ou est transféré sur un milieu pauvre; d’autre part, la formation de structures 
fructifères se produit quand le milieu nutritif devient différent de celui qui 
permet la croissance végétative. Divers exemples donnés ci-dessus, relatifs à 
l’influence de la composition de substrats nutritifs sur l’initiation fructifère, 
montrent que si, en première approximation, les théories de KLEBS sont compa¬ 
tibles avec certains faits, leur application devient souvent difficile lorsque l’expé¬ 
rimentation se fait plus précise, envisageant le rôle plus particulier d’un aliment, 
dans l’absolu, ou encore en interaction avec d’autres substances. En marge 
des observations usuelles, du type de celles essentiellement rapportées ci-dessus, 
restent encore les faits inattendus, que n’explique aucune des théories plus ou 
moins discutables évoquées : par exemple, comment concevoir qu’un mycélium 
d’origine monospecme, normalement stérile, soit capable de donner naissance 
à des carpophores parthénogénétiques ... à l’issue d’une blessure? (Schizo- 
phyllum commune. RAPER et KRONGELB 195S). 


II. LA PHASE MORPHOGÉNÉTIQUE «SENSU STRICTO» 

Cette phase, comme la phase précédente d’initiation fructifère, est sous 
la dépendance de facteurs endogènes et de divers facteurs de l’environnement. 
Les deux phases s’enchaînant, la progression de la seconde dépend directement 
de l’accomplissement normal de la première : il est donc évident qu’il sera 
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parfois difficile de distinguer leurs déterminismes respectifs. Nous examinerons 
d’abord les aspects nutritionnels et métaboliques du phénomène, ainsi que le 
rôle de divers facteurs de Tenvironnement. Nous envisagerons seulement ulté¬ 
rieurement certains mécanismes internes régularisant la morphogenèse des carpo- 
phores qui, relativement peu étudiés, nous paraissent néanmoins mériter une 
attention toute particulière. 

ASPECTS NUTRITIONNELS ET MÉTABOLIQUES 

Sur les plans «nutrition» et «métabolisme», nous nous en tiendrons essentiel¬ 
lement aux cas d’espèces déjà prises pour exemples quant aux déterminismes 
de l’induction fructifère. Pour ce qui concernt SchizopJiyllutn commune, cham¬ 
pignon étudié avec la meilleure précision, WESSELS (1965) a établi que, une 
fois les primordiums formés, le quotient respiratoire, supérieur à 1 jusque là, 
décroît et tend vers 1. La consommation d'oxygène reste élevée tant que le glu¬ 
cose exogène n’a pas été pratiquement totalement épuisé, puis chute alors 
brutalement jusqu’à un ralentissement pendant la maturation des carpophores 
(figure 10 et 14). Durant la croissance des primordiums, si du glucose exogène 
est indispensable, il n’en va pas de meme pour une éventuelle source exogène 
d’azote : les besoins des primordiums peuvent être satisfaits par le biais des 
composés azotés du mycélium végétatif. L’essentiel du glucose est transformé 
en hydrates de carbone cellulaires, préférentiellement localisé au niveau des 
parois et, pour 80% environ, sous forme de glucanes. Ultérieurement, dans la 
phase finale de formation du chapeau, aucune source exogène de carbone 
ou d’azote n’est nécessairet qui plus est, l’apport d’un aliment carboné exogène 
empêche alors la formation du chapeau. En fait, sur un thalle végétatif donné, 
tous les primordiums ne vont pas à leur terme. WESSELS a démontré que la 
formation du chapeau dépend d’un «approvisionnement» faible, mais continu, 
en glucose résultant de l’hydrolyse de R-glucanes (= glucanes solubles dans 
l’alcali) et ceci suite à la dégradation des parois cellulaires des primordiums 
avortés. Un mutant K-35 produisant des primordiums anormaux sans lamelles 
hyméniales est également caractérisé par une inaptitude à dégrader des glucanes. 
Certaines des observations de WESSELS dans le cas de S. commune paraissent 
avoir valeur générale. ROBERT (1977 b) observe que les primordiums de Co- 
prinus congregatus se développent en carpophores mûrs aux dépens d’hydrates 
de carbone accumules pendant la phase de croissance végétative, ceci tout 
particulièrement au cours de la phase morphogénétique terminale correspondant 


Fig, 14. — Variations de l'azote total et des Hydrates de carbone totaux dans les carpophores 
et le mycélium végétatif de Schizophyllum commune. 

Les variations sont d’abord données pour Vcnsemblc des cultures, tant que la dissociation 
primordiums-mycélium végétatif n’c.st pas possible. Ces variations «globales» sont ensuite 
données à titre indicatif (courbes en pointillés) et sont obtenues en totalisant, pour 
chaque Stade étudié, les valeurs correspondant aux carpophores et au mycélium végétatif, 
mesurées séparément. La courbe en «tirets» indique, en outre, les variations du glucose 
résiduel dans le milieu de culture, (d'apres WESSELS 1965). 
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à l’allongement du pied et à la maturation des basidiospores; le même auteur 
note simultanément une chute temporaire du pH du milieu nutritif, qui pourrait 
être liée à une libération d’acides organiques (figure 11). Il est bien évident que 
révolution morphogénetxque normale des primordiums dépend de corrélations 
physiologiques complexes entre le mycélium originel et l’ébauche de carpophore. 
On a pu montrer qu’elle est généralement fonction de corrélations entre les 
diverses parties du carpophore, en particulier entre le pied et le chapeau. Ainsi, la 
phase terminale du développement des carpophores de C. congregatus semble 
impliquer un transfert, du pied vers le chapeau en cours de maturation, d’hy¬ 
drates de carbones et de protéines (ROBERT 1977a). La morphogenèse ter¬ 
minale de ce Coprin n’en esc pas pour autant autonome, puisque des carpophores 
excisés, autrement dit séparés du mycélium originel, ne peuvent atteindre une 
taille normale, même quand l’excision est pratiquée dans les toutes dernières 
heures du développement (BRET 1977a). De même, des carpophores excises 
d'Agaricus bisporus n'atteignent pas une taille normale (TURNER 1977). Par 
contre, selon GOODAY (1974, 1975), la phase d’élongation terminale et rapide 
des basidiocarpes de Coprinus cinereus serait un processus endotrophique 
autonome. HAMMOND et NICHOLS (1976) constatent que du mannitol s’ac¬ 
cumule dans les basidiocarpes d'Âgaricus bisporuSy en même temps que diminue 
la teneur en protéines solubles dans les tissus du stipe et du chapeau, d’une part, 
et que diminue aussi la teneur en tréhalose. Toutefois, en fin de développement, 
la quantité de mannitol diminue dans les carpophores et, selon les auteurs, 
celui-ci pourrait être transformé en un matériel indéterminé utilisé par le mycé¬ 
lium ou le basidiocarpe. On peut rappeler les observations de BORRISS (1934 a) 
selon lesquelles du glycogène, d’abord concentre dans les parties basses et péri¬ 
phériques des stipes de Coprinus ^lagopus» se «déplacerait» progressivement 
vers les parties supérieures pour être finalement consomme lors de la formation 
des basidiospores. RAO et NIBDERPRUEM (1969) constatent la prédomi¬ 
nance de tréhalose dans les stipes de Coprinus ^lagopus» (sensu BULLER) 
et de glucose dans les chapeaux, mais n’indiquent pas d’éventuelles variations 
de ces composants en fonction des stades successifs de développement. Des 
observations en microscopie électronique ont permis à MATTHEWS et NIEDER- 
PRUEM (1973) de noter au stade IV du développement des primordiums de 
cette même espèce (stade encore juvénile) l’accumulation de polysaccharides 
(vraisemblablement de nature glycogénique) dans les cellules basales plutôt 
que dans les cellules du pied ou celles destinées à donner le futur hyménium. 
Récemment, KITAMOTO et GRUEN (1976) ont montré que les plus grands 
carpophores produits par une culture de Ilammulina velutipes utilisent, au 
cours de leur développement, non seulement le glucose résiduel du substrat, 
mais aussi, partiellement, les constituants cellulaires stockés dans le mycélium 
et dans de petits primordiums qui avortent : à partir de glycogène initialement 
accumulé, du tréhalose, du mannitol et de l’arabitol sont libérés et transférés 
dans les stipes et les pUei des carpophores qui se développent complètement. 

En pratique, beaucoup reste actuellement pour comprendre le métabolisme 
de U fructification des champignons supérieurs, Agaricales et autres. Les quel¬ 
ques résultats rapportes ci-dessus, et concernant essentiellement le métabolisme 
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des hydrates de carbone en rapport avec la morphogenèse des basidiocarpes, 
en sont le témoignage. D’autres exemples auraient pu être cités. Ainsi, parmi 
les données récentes celles apportées par STEWART et MOORE (1974) qui 
ont établi que la (glutamate déshydrogénase liée au NAD) pourrait 

être une composante du métabolisme végétatif «normal» de Coprinus ^lagopus» 
sensu Lewis (= C. cinereus)\ l’activité de la CC>Hp.gy^Qp augmente parallèlement 
à certains changement importants dans le développement terminal du carpo- 
phore. Les auteurs montrent que l’activité de la est sujette à une 

«répression catabolitique» et à une dérépression par l’urée, l’activité de la 
GDHnaDP à l’inverse, sujette à une «dérépression catabolitique» et à 

une répression par l’urée. Il s’ensuit finalement, pour les auteurs, que la 
GDHfsjAD pourrait être l’enzyme normalement impliquée dans l’assimilation 
ammoniacale, la ^D^nAOP «réservée» à des fonctions spécifiques asso¬ 

ciées à des altérations métaboliques en relation avec des phénomènes accompa¬ 
gnant !e développement terminal du basidiocarpe. Plus précisément, l’activité 
spécifique de U GDHf,j^p)p augmente de façon relativement plus importante 
dans les tissus du chapeau qu’au niveau du pied et des basidiospores où elle 
reste faible. Toutefois, une activité aussi importante de la CDHjq^pjp n’a pas 
été retrouvée au niveau des chapeaux de nombreuses autres espèces de Basi- 
diomycètes (MOORE et AL-GHARAWl 1976). Parmi les travaux histochi- 
miques, mention peut être faite de ceux de KOMAGATA et OKUNISHI (1969) 
relatifs à Coprmu^ kimurae : les activités de la cytochrome-oxydase, de la succi- 
nique-déshydrogénase et des phosphatases acide et alcaline sont localisées 
aux zones de croissance active du carpophore, essentiellement la partie supé¬ 
rieure du pied et la marge du chapeau. Des observations analogues ont été 
faites dans le cas de Polyporellus brumalis {OKUNISHI et KOMAGATA 1975). 
D'autres travaux similaires conduits sur Pavolus arcularius ont confirmé la loca¬ 
lisation d’enzymes respiratoires (cytochrome-oxydase et succinique-déshydro- 
génase) au niveau des zones de croissance active que sont la partie terminale 
du pied, la masse du chapeau et les jeunes hyméniums (HORIKOSHI, KITA- 
MOTO et KASAl 1973). 

FACTEURS PHYSIQUES DE L’ENVIRONNEMENT 

[1 est bien évident que les réactions métaboliques conduisant la fructification 
à son terme ne peuvent s’accomplir que dans certaines conditions d’environne¬ 
ment. Nous résumerons ci-après quelques données essentielles. 

Rôle du facteur humidité 

Le facteur «humidité» est particulièrement important. Ainsi PLUNKETT 
(1956) a établi que les ébauches de carpophores de Colîybia (Flammulina) 
velutipes ne se développent normalement que sous atmosphère très humide 
et sous éclairement convenable. Pratiquement, des besoins analogues ont été 
retrouvés dans le cas d’autres Agaricales, telles que Pleurotus ostreatus (CAIL- 
LEUX et al. 1974), Pleurotus eryngii et Agrocybe aegerita (CAILLEUX et 
DIOP 1974), encore qu’un excès d’eau atmosphérique puisse être prejudiciable 
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à une bonne fructification pour ces dernières espèces. Inversement, le dévelop¬ 
pement des primordiums de Polyporus brumalis étudié par le même auteur 
(PLUNKETT) n’est normal que dans un air peu humide, mais également à la 
lumière (tableau IV). Dans le cas de cette dernière espèce, les effets d’une 
diminution d’éclairement et une transpiration faible en atmosphère humide 
s’additionnent et déterminent une augmentation relative de la longueur finale 
du pied et une suppression pratiquement totale du développement du chapeau. 
Des expériences du type de celles de PLUNKETT montrent que la morpho¬ 
genèse normale des basidiocarpes est, en fait, fonction de l’interaction de divers 
facteurs de l’environnement. 

Rôle du CO2 

Les teneurs atmosphériques en gaz carbonique et en oxygène conditionnent 
également la morphogenése des carpophores. Un excès de CO 2 perturbe le 
développement des primordiums de l’Agaric cultivé, d’une part en le retardant, 
d’autre part en déterminant un allongement excessif du pied et une réduction 
corrélative du chapeau, ces deux dernières anomalies étant fréquemment lices 
(cf. TSCHIERPE 1959 a et b, TURNER 1977). Des taux de CO 2 supérieurs 
à 0,40% entraînent un développement anormal des carpophores de Pleurotus 
ostreatus, Pleurotus eryngii et Agrocybe aegerita (cf. CAILLEUX et DI OP 
1974). SCHWANTES (1968/1969) conclut de même à la nécessité d'une aéra¬ 
tion convenable pour l’obtention d'un développement normal du chapeau 
de Lentinus tigrinus. PLUNKETT (1 956) constate que les réactions des ébauches 
de Collybia velutipes à un taux excessif de CO 2 se rapprochent de celles de 
l’Agaric cultivé et de L. tigrinus décrites ci-dessus: le même auteur établit que, 
par contre, un excès de CO 2 atmosphérique n'affecte pas l'accomplissement 
de la morphogenèse des primordiums de Polyporus brumalis. 

Rôle du facteur température 

Relativement peu de travaux ont été consacrés à l'influence du facteur 
«température» sur la morphogenèse des basidiocarpes. BREFELD (1877) 
signale qu'une élévation de température conduit à un développement relati¬ 
vement plus normal des primordiums de Copriuus stercorarius développés 
sur des mycéliums maintenus à l’obscurité et qui, à température inférieure, 
auraient finalement présenté un pied grêle et un chapeau très réduit, Dans 
le cas de Coprinus congregatus, le développement des carpophores est possible 
dans une large gamme de température mais est fortement ralenti aux basses 
températures: 5 jours environ sont nécessaires à 25^C, 8 à 12 jours à 15^C, 
15 à 22 jours à 10®C (ROBERT et MANACHERE 1971/73). En marge des 
Agaricales, on peut mentionner les observations d'ALASOADURA (1963) 
établissant que l’optimum de température pour un développement normal 
des carpophores du gastéromycète Sphaerobolus siellatus est inférieur 
15 fl) à celui permettant la meilleure croissance du mycélium végétatif 
30 C) (cf. figure 12). 
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{ 1 ) Asterophora paras itica 



( a ) 


{ b ) ( c ) 


(2) Pleurotus ostreatus 



Fig. 15. — Ramifications anormales de carpophores de Basidiomycètes. 

[\) Asterophora parasitica ; comparaison de carpophores obtenus: a • sous régime photo* 
périodique; fructification «normale», b et c - à l'obscurité ininterrompue: les stipes 
sont le plus souvent excessivement allongés et de diamètres relativement réduits par rap¬ 
port aux carpophores « normaux «: les chapeaux sont réduits; en outre, le scipe porte sou¬ 
vent. en rejet, des primordiums egalement grêles, (d’après VIOT 1970). 

(2) Pleurotus ostreatus : influence de concentrations excessives en CO2 (1 à 2%) sur la 
morphogenèse des carpophores. Des ramifications de 1er, 2ème et 3ème ordres sont 
observables, (d'après ZADRAZTL 1974), Pour mémoire: on peut rappeler que certains 
carpophores de Basidiomycètes (g. Marasmius...) présentent «naturellement» des rami¬ 
fications, chacune respectivement terminée par un chapeau. . . 
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Rôle du facteur lumière 

Nous avons déjà évoqué ci-dessus, à plusieurs occasions, l’intervention de la 
lumière dans le développement des basidiocarpes de certains champignons. 
En fait, la photomorphogenèse des champignons de tous types a fait 1 objet 
d’innombrables observations sans que le rôle de la lumière ait pour autant été 
finalement véritablement précisé (cf. BREFELD 1877; BULLER 1909 à Î934; 
mises au point de MARSH, TAYLOR et BASSLER 1959 et DURAND 1976). 
Rares sont les espèces dont on a pu établir que les mycéliums produisent des 
carpophores absolument normaux à l’obscurité. Le plus couramment, les mycé¬ 
liums non éclairés soit demeurent stériles (cas deCoprinus congregatus, MANA¬ 
CHERE, 1961, 1970) soit produisent des primordiums à pieds greles - de dia- 
mètre relativement faible et de taille fréquemment supérieure à la normale - 
terminés par des chapeaux très réduits {cas de Coprinus hzgopus^ BORRISS 
1934 a et b; . . . etc.); il arrive que des carpophores «étiolés» en absence de 
lumière portent des ramifications latérales anormales qui apparaissent comme 
autant d’ébauches de basidiocarpes {Lentinus tigrinus SCHWANTES 1968/69; 
Asterophora parasitica VIOT 1970; cf. figures 13 et 15). Dans ces cas, seuls 
des éclairements de durees et d’intensités convenables, reçus à des stades parti¬ 
culiers du développement, peuvent permettre une morphogenèse normale. On 
notera que, dans le cas de Pleuroius ostreatus, un éclairement faible et un 
taux excessif de CO 2 (1 à 2 pour 100) ont un effet cumulatif et déterminent 
le développement de carpophores anormaux avec ramifications secondaires, 
voire tertiaires (ZADRAZIL 1974, cf. figure 15). Parmi les Agaricales photo¬ 
sensibles sur le plan du développement de leurs carpophores, Coprinus congre- 
gatus, étudié dans notre laboratoire, apparaît comme l’espèce la plus complexe. 
Cultivés à l’obscurité, à la température de 25 ± 1 C, les mycéliums ne produisent 
pas de primordiums. Par contre, placés sous régime photopériodique (exemple: 
alternance quotidienne de 12 heures de lumière et 12 heures d’obscurité) à 
l’issue d’un preséjour à l’obscurité, ils portent des carpophores mûrs et sporu- 
lants, dits au «stade Oli» (cf. ci-dessus) généralement observables après 5 ou 6 
jours, au début d’une photopériode, après une phase d’allongement spectacu¬ 
laire du stipe. Il a été démontré (cf. MANACHERE 1967) que le développement 
complet d’un carpophorc de C. congregatus est conditionné par l'accomplis- 


Fig. 16. — Comparaison de l’influence d'une période d'obscurité et d'une période froide sur 
le développement ultérieur de primordiums de carpophores de Coprinus cougregatus 
ayant atteint le stade de sensibilité à l’obscurité (st. se.). 

Le stade de sensibilité a été obtenu ici, à partir de cultures maintenues à 25’^C, après 
un pré-séjour à l’obscurité (P.S.O.) d’une durée de 10 jours, suivi d’un éclairement 
ininterrompu (250 lux) d'une durée de 3,5 jours; L; régime lumineux; T: régime ther¬ 
mique; chaque série, a, b, c, d, e, f, comportait 40 cultures. Les résultats concernant 
chaque série indiquent: à gauche, le nombre de cultures ayant porté des carpophores 
sporulant (st. sp.); à droite, le nombre de cultures n'ayant porte que des primordiums 
avortés- Les relevés ont été faits 5 jours apres la fin du pré-séjour à l’obscurité, autre¬ 
ment dit 24 heures apres la fm du traitement par l'obscurité (série a) ou 24 heures 
après la fin du traitement par le froid (séries b à f) (d'après ROBERT 1971). 
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semenc de deux phases photostimulées, la première «longue» (quelques jours) 
et faisant suite immédiatement à la photo-initiation des primordiums, la seconde 
«brève» (quelques heures) séparées par une phase photo-inhibée également 
brève. La maturation des carpophores s’achève au cours d’une phase photo¬ 
indifférente (figure 4). Durant la première phase photo-stimulce. la lumière 
détermine la progression de la morphogenèse jusqu'à un stade dit de «sensibi¬ 
lité à l’obscurité», à partir duquel une prolongation d’éclairement empêche 
rallongement des stipes et révolution des basides vers une sporogenèse normale. 
Ce stade de sensibilité à l’obscurité correspond au stade - 36b selon nos défi¬ 
nitions antérieures. Un obscurcissement, d’une durée minimale de 4 heures 
à 25 C, est alors nécessaire pour que la morphogenèse se poursuive normale¬ 
ment- Il doit toutefois être suivi d’un nouvel éclairement, pour que s’accomplisse 
la seconde phase photo-stimulée, ce qui permet une maturation normale d’une 
majorité de basidiospores et leur projection en rapport avec un étalement du cha¬ 
peau suivi d’une autolyse progressive de celui-ci. On notera encore qu’un arrêt 
prématuré de l’éclairement au cours de l’accomplissement de la première phase 
photo-stimulée conduit à la production de primordiums à pieds grêles et cha¬ 
peaux réduits; un arrêt analogue au cours de la seconde phase photo-stimulée 
n’empêche pas l’allongement du pied mais ne permet pas l’ouverture du chapeau 
et réduit fortement la production des basidiospores. Il semble donc finalement 
que la lumière soit tout particulièrement nécessaire à un développement normal 
du chapeau, jusqu’à la sporogenèse, et que, quand les conditions d’éclairement 
deviennent défavorables, seul l’allongement du pied • mais non son épaississe¬ 
ment - puisse se poursuivre. On a pu voir antérieurement que d’autres contraintes 
que l’obscurité (exemple: un excès de CO 2 ) peuvent déterminer des effets 
corrélatifs identiques sur les développements respectifs du pied et du chapeau. 
Nous reviendrons ci-après sur une des interprétations possibles de ces faits. 
La phase photo-inhibée du développement des primordiums de C. con^rûgaîus 
présente un intérêt particulier. On a établi que la fin de la période obscure 
permettant sa réalisation (autrement dit, le début de la photopériode qui permet 
l'accomplissement de la deuxième phase photo-stimulée) détermine le moment 
de la fin du développement du carpophore, 24 heures après environ. Or, de 
nombreuses espèces de Basidiomycètes et d'autres champignons sont connues 
pour achever leur développement et projeter leurs spores à heures fixes dans 
la nature, il semble bien que les déterminismes de ces phénomènes «program¬ 
més» soient du type de celui reconnu dans le cas de notre Coprin : on connaît 
différents exemples de sporulations «diurnes» ou «nocturnes» déterminées 
par un passage «obscurité-lumière» antérieur, d’où il s’ensuit, éventuellement, 
un rythme circadien de projection de spores sexuées ou asexuées (cf. MANA¬ 
CHERE i968b). Des mécanismes analogues pourraient intervenir dans la régu¬ 
lation de divers rythmes circadiens, tant dans le règne végétal que dans le règne 
animal (cf BUNNING 1973). Toujours à propos de la phase photo-inhibée 
du développement des carpophores de C, congregatus. il a été établi que la 
penode obscure de 12 heures, nécessaire et suffisante à son accomplissement, 
sous une température uniforme de 25^C, pouvait être «remplacée» par un 
abaissement thermique de 15 C. les cultures demeurent alors sous éclairement 
ininterrompu (ROBERT 1971. cf figure 16). Ces observations sont à rapprocher 
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de celles de TSUSUÉ (1969) relatives à Coprinus fnacrorhizus f. ynicrosporus. 
Les mycéliums de ce champignon soumis dès repiquage à un éclairement continu 
de 500 lux environ et à la température de 30 C, produisent des primordiums, 
mais, si les cultures sont maintenues à 30 C, ces ébauches avortent sous une 
forme caractéristique à pied court et à chapeau ne s’ouvrant pas (forme sem¬ 
blable à celle des primordiums produits par les mycéliums de Coprinus contre’ 
gatus sous éclairement continu, à des températures comprises entre 20 et 30X). 
Par contre un séjour à 20 C d’une durée de 3 à 5 heures, au cours du Sème 
jour de culture, des mycéliums ayant produit de telles ébauches, suffît à per¬ 
mettre l’achèvement de leur développement, 24 heures après l’abaissement 
de température inducteur- Des résultats analogues ont été obtenus par LU 
(1972) dans le cas de Coprinus lagopus sous éclairement continu, à 35°C, 


Lumière 



Pig* 17. Réactions phototropiques des appareils reproducteurs de quelques champignons 
coprophiles. 

A: Sordaria fimicola (vu en coupe), - R iDasyobolus immersus, - C. Pilobolus hleinii. 

D: Coprinus fimetarius: à gauche, jeune carpophore orienté par un phototropisme 
positif; a droite, carpophore mûr, au chapeau déployé et libérant ses basidiospores; un 
géotropisme négatif a commandé l’allongement terminal du stipe. 

Remarque : tailles relatives des appareils reproducteurs non respectées, pour la commo¬ 
dité du dessin: (d’après INGOLD 1960). 
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la caryogamie ne peut se produire au niveau des cellules hyméniales de cette 
espèce, alors qu’elle est possible à 25 C, Toutefois, à 35 C, les primordiums 
atteignent un certain état de sensibilité après environ, 4, 5 jours d’illumination 
ininterrompue faisant suite à un préséjour à l’obscurité: à ce stade, une caryoga- 
mie normale peut être déterminée soit par un séjour d’une durée de 10 heures à 
Tobscurité. soit par une chute thermique de 10 C pendant 12 heures (passage 
temporaire des cultures de la température de 35 C à celle de 25 C). Dans tous 
les cas ci-dessus la question suivante reste posée : obscurcissements et abaisse¬ 
ments de température déterminent-ils l’accomplissement de séquences physio¬ 
logiques identiques ou différentes, bien qu’aboutissant finalement au même 
résultat, la maturation des basidiocarpes? 

Après ceux de PLUNKETT (1956) déjà évoqués, ces résultats confirment 
que, dans l’avenir, les recherches sur la physiologie de la fructification devront 
de plus en plus prendre en considération les interactions des divers facteurs 
susceptibles d’intervenir. 




POIDS SEC MOYEN (mg) 

RADUTIONS 

DORÉE DE L'BXPOsmON 

Mycéllom 

végétatif 

Carpophores 

Ta cal 

Rouge ) 

5 secondes 

71,6 

1,0 

72,6 

(660 nio) ) 

5 minutes 

67,2 

2,4 

69,6 

Orange ) 

5 secondes 

74,4 

1,0 

75.4 

(600 ras) ) 

5 minutes 

73,2 

2.2 

75,4 

Jaune ) 

5 secondes 

67,5 

3,1 

70,6 

(570 ttn) ) 

5 relnutes 

69,3 

2,9 

72,2 

Verte ) 

5 secondas 

70,S 

2,3 

73,1 

(520 nm ) ) 

5 minutes 

64.2 

12,0 

76,2 

Bleu-verte) 

5 secondes 

5S,7 

14,0 

72,7 

(495 nm) ) 

5 minutes 

61,2 

13.7 

74,9 

Bleue ) 

(450 nm) ) 

5 secondes 

56,1 

15,5 

71.6 

lumière 





blanche ) 

continue 

33,1 

24,2 

57,3 


Condltlona €xp é r icpgftC aléa t 

- âge des cgUurea au raooienC de LUxposiClpn à U tuiaUre : 9 Jour$ 

• âge des cultures au nioi&anc des pesées (moyenne pour 4 cultures) i 14 jours 

• l'énergie lumineuse des diverses radiations (en nanoioètres, no i le naxlouai 

de transmlasion des filtres utilisés) a été ''égalisée^' au niveau des mycéliums, 
à l'extérieur des récipients de cultures (ajustement à des valeucs équivalentes 
a 2,5 foot-candles sous un filtre bleu présentant un maxlmun de tran^lsslon à 

450 nra) , 

Tableau VIII, — Influence de différentes radiations lumineuses sur la croissance du mycé¬ 
lium végétatif et sur la fructii^cation de Coprinus hj^opus (d’après MADELIN 1956b). 
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Efficacité relative (échelle arbitraire) 



Fig. 18. — Spectres d’action de la lumière sur diverses phases de développement des carpo- 
phores de Cc>prtnws congregatus. 

A: Photoinduction de la formation des primordiums (2.10'2 nE/cm^/s). — B: Spectre 
d’action au cours de la phase photoinhibéc du développement des primordiums (2.10-^ 
nB/cm^/s). — C: Spectre d’action au cours de la seconde phase photostimulée du déve¬ 
loppement des primordiums (4.10*3 nE/cm^/s). (d’après DURAND 1975), 


Source : MNHN, Paris 
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Il n’est pas sans intérêt de noter ici que les carpophores de nombreux Basi- 
diomycètes sont caractérisés par un phototropisme positif, du moins aux stades 
juvéniles (divers Coprins, BULLER 1909, \930yCoprînus <lagopus» BORRISS 
1934; Poîyporus brumalis PLUNKETT 1961; Coprinus congregatus MANA- 
CHERE, résultats non publiés). Le phénomène caractérise, en fait, les appareils 
reproducteurs de champignons très divers {figure 17). Toutefois, en fin de 
développement (entre le stade • 24h et le stade • 12h dans le cas de C. congre- 
gatus)y le carpophore devient exclusivement (sauf exception cf. Plenrotus eryn- 
gii, selon CAILLEUX et DlOP 1976) tributaire d’un géotropisme négatif: 
l’extrémité du stipe s’oriente alors selon la verticale. Ce tropisme permet fina¬ 
lement aux lamelles de diverses Agaricales et aux pores hyméniaux de Bolétales 
et Polyporales d’être orientés favorablement pour assurer aux basidiospores 
les meilleures chances d’être projetées puis dispersées dans l’atmosphère. Ces 
quelques données sont à rapprocher de celles rapportées ci-après concernant 
les corrélations «pied-chapeau» et leurs éventuelles variations au cours de la 
morphogenèse des carpophores. qu’ils soient photosensibles (tel C. congregalus) 
ou photo-indifférents (tel Agaricus bisporus). 

Il doit être fait mention ici des très nombreux travaux ayant été conduits 
dans le but de déterminer l'influence des diverses radiations lumineuses sur 
les différentes étapes de la reproduction des champignons en général : induction 
fructifère, morphogenèse, sporogenèse, sporulation, mais aussi phototropisme 
(cf. MARSH. TAYLOR et BASSLER 1959; DURAND 1976). Dans le cas des 
Basidiomycètes, et en particulier des Agaricales, ce sont surtout les radiations 
de courtes longueurs d’onde visibles et du proche ultraviolet qui semblent 
impliquées (cf. tableau VOI). Dans le cas de Coprinus congregatuSy les mêmes 
radiations qui permettent le déclenchement de la fructification ou l’accom¬ 
plissement de la deuxième phase photo-stimulée, empêchent l’accomplissement 
de la phase photo-inhibée (DURAND 1975, cf. figure 18). Les hypothèses 
actuelles sur l’identité des photorécepteurs impliqués dans la reproduction des 
champignons en général ont été récemment analysées par DURAND (1976). 

MÉCANISMES «ENDOGENES» RÉGULARISANT LA FORMATION 
DES BASIDIOCARPES 

Diverses des expériences évoquées ci-dessus montrent que, fréquemment, 
quand un facteur «freine» le développement du chapeau, il peut s’en suivre 
un «étiolement» du pied. En fait, des corrélations complexes régularisent les 
développements respectifs de ces deux parties distinctes des basidiocarpes. 
HAGIMOTO et KONISHI (1959). HAGIMOTO (1963 a et b) etGRUEN (1963) 
montrent qu’une substance de croissance élaborée au niveau des lamelles hymé- 
niales contrôle vraisemblablement l’allongement du pied des carpophores de 
Agaricus bisporus : l’élimination unilatérale de lamelles d'un jeune carpophore 
conduit à une élongation préférentielle du pied du côté où les lamelles ont 
été conservées, et il s'ensuit une courbure (cf. figure 19). Des observations 
convergentes ont été faites dans les cas de l'iamfnulma velutipes (GRUEN 
1976) et de Coprinus congregatus (BRET 1977 b. cf. fig. 20). La ou les sub- 
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( 2 ) 



( 3 ) 



( 4 ) 



( 5 ) 



Fig, 19, — Influence des lamelles hyméniales sut la croissance du stipe des carpophores de 
Agaricus bisporus. 

Les manipulations sont conduites sur des «tranches» de carpophores obtenues en rcali* 
sant deux sections rapprochées et parallèles à un plan de symétrie du champignon. 
Ces tranches restent reliées à un fragment du substrat nutritif et sont disposées de telle 
sorte que, initialement, le stipe soit horizontal (cas 1 a 4) ou vertical (cas 5 et 6). Les 
lamelles sont éliminées uni ou bilatéralement. 

Les cas (1) à (5) correspondent à de jeunes primordiums (30 mm de hauteur au début 
de Texpérience). Dans ces cas, des courbures sont éventuellement observées (cf. flèches, 
cas l, 2, 3 et états terminaux: cas 4, 5) qui témoignent d’une élongation différentielle 
des stipes: la «présence» des lamelles hyméniales «stimule» l’élongation des parties 
terminales des stipes, Le cas (6) correspond à un primordium plus âgé que dans les cas 
antérieurs (40mm de hauteur au début de Pexpcricnce) : la présence des lamelles hy* 
ménialcs «inhibe» alors l’élongation; cette inhibition pourrait s’expliquer par un excès 
d'une substance de croissance, normalement stimulatrice dans le cas de primordiums 
plus Jeunes; la nature de cette substance n'est pas connue actuellement, (d’après HAGI- 
MOTOet KONtSHl 1960). 


Stance (s) responsable (s) n’ont pas encore été identifiées. D’autres expériences 
ont permis de confirmer les interactions pieds-chapeaux dans le cas de C. congre- 
gatus : c’est ainsi que le chapeau d'un carpophore dont la phase photo-inhibée 
ne s'est pas accomplie • suite à un éclairement ininterrompu à compter du stade 
de sensibilité à l’obscurité - inhibe l'allongement du pied d'un carpophore 
dont cette même phase vient de s’accomplir et dont on remplace le chapeau 
propre . . . par cet autre (BRET 1977c, cf. figure 22). Il pourrait sembler que 
les relations «pied-chapeau» soient à sens unique, les derniers «contrôlant» 
l’allongement des premiers. Il n’en est rien : les pieds permettent vraisembla¬ 
blement le transfert de divers aliments utiles depuis le mycélium végétatif 
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décapitation 


stade - 12 h 



Fig. 20. — Enlèvement d’une moitié de chapeau de primordiums de Coprinus congregatus 
à divers stades ; influence sur la morphogenèse terminale des carpophores (d’après 
BRET 1977 b}. 


Fig. 21. Phototropisme, géotropisme et croissance des carpophores de Polyporus bru- 
malis. 

Des conditions expérimentales appropriées permettent d’obtenir à volonté des stipes 
sans chapeau, ou, au contraire des primordiums . , . produisant des «chapeaux». Les 
primordiums sans chapeaux sont caractérisés par un phototropisme positif (cas a - 1 et 2) 
mab, à l’obscurité, manifestent un géotropisme négatif (cas a • 3). 

La présence d’un chapeau normal (cf. b) ou «artificiel» (cf. c) ferait ombre sur l’extré- 
mite en croissance du stipe: le géotropisme négatif se manifeste. Un éclairement de 
cette zone de croissance empêche la manifestation du géotropbme négatif (cf, d). 

(d’après PLUNKETT 1961). 
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Fig. 22. — Influence du chapeau sur l’allongement des stlpes de carpophores de Coprinus 
congregatus. 

a: A partir du stade • 16h. les stipes peuvent s’allonger, même en l’absence du chapeau, 
b: L’élongation de ces mêmes stipes est fortement inhibée s'ils sont recouverts d’un cha¬ 
peau prélevé sur un primordium dont le développement a été bloqué par éclairement 
ininterrompu (cf- figure 4 h), (d’apres BRET 1977 c). 
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Fig. 24. — Modifications du rythme de fructification de Coprinus congregatus par le depot 
de carpophorcs mûrs exogènes à la surface des cultures (complément de la fig, 23). 

• chacune des séries comporte 22 cultures; - N: nombre de cultures porteuses de carpo- 
phores au stade Oh au début de la photopériode du jour correspondant; • J: nombre de 
jours d’éclairement à l’issue de P.S.O. (d’après MANACHERE 1977). 


Fig. 23- - Modifications du rythme de fructification de Coprinus congregatus par le dépôt 
de carpophorcs mûrs exogènes à la surface des cultures. 

L'évolution de la fructification est représentée schématiquement. Apres un pré-séjour à 
l’obscurité (P.S.O.) l'ensemble des cultures est soumis à un régime photopériodique. Dans 
le cas des cultures expérimentales, des carpophorcs exogènes proches de la maturité sont 
déposés à la surface des cultures au début de chacune des 5 premières photopériodes. 
(0-A): nombre de jours entre la fm du P.S.O. et l’observation des carpophorcs au stade 
Oh de la vague de fructification A. (A-B), (B-C)...: nombre de Jours entre les débuts des 
photopctiodes où sont observés des carpophorcs au stade Oh caractérisant les vagues 
de fructification successives (d’après MANACHERE 1977). 
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jusqu’aux diverses parties des basidîocarpes. Nous avons d’ailleurs déjà mention¬ 
né que ces derniers, dans le cas de C. congregütus, restent dépendants du thalle 
originel jusqu'aux dernières heures de leur développement. Il n’est pas sans 
intérêt de souligner ici que, dans le cas de Flammulina velutipes^ l’effet stimu¬ 
lateur de Télongation par Tintermédiaire d’une gélose nutritive (P.D.A. : potato 
dextrose agar) plutôt que par une gélose simple (GRUEN 1976). 

Partant des diverses données rapportées ci-dessus, et par analogie avec ce 
qui est actuellement connu de l’intervention de «substances de croissance» 
dans les tropismes des végétaux supérieurs, il semble raisonnable de penser 
que les phototropismes positifs et géotropismes négatifs caractérisant certaines 
phases de la morphogenèse de basidiocarpes pourraient être déterminés par 
des substances de nature hormonale émbes «asymétriquement?> par des lamelles 
hyméniales des carpophores et déterminant les courbures des scipes par action 
sur l’élongation des cellules supérieures de ces derniers. 

En outre, à l’échelle du thalle mycélien, d’autres corrélations complexes 
existent, qui témoignent de ce que celui-ci constitue une unité physiologique. 
Ainsi, une culture de Coprinus congregatus, maintenue à la température de 
25 C. sous régime photopériodique quotidien «12h/12h», produit des carpo¬ 
phores mûrs selon un mode rythmé : 4 ou 5 jours séparent le plus souvent 
les débuts des photopériodes où peuvent être observes les carpophores au «stade 
Oh» des vagues successives de fructification (MANACHERE 1966, 1971; cf. 
figure 23). La «période» du rythme augmente quand la température diminue 
(MANACHERE et ROBERT 1972). Un rythme analogue est connu dans le 
cas de l’Agaric cultivé (COOKE et FLEGG 1962. 1965; FLEGG 1967), et du 
gastéromycète Sphaerobolus stellatus {FRIDERICHSEN et ENGEL 1975, 
1960; ALASOADURA 1963). Dans le cas de ces derniers champignons, comme 
dans celui de C. congregatus, l’élimination de primordiums conduit à une ac¬ 
célération du développement des carpophores des vagues suivantes, l’accélé¬ 
ration étant d’autant plus importante que les ébauches éliminées sont plus 
jeunes (tableau IX). Tout se passe donc comme si les ébauches d’une vague 
de fructification en cours d’accomplissement inhibaient d’autres primordiums, 
destinés, ou non, à donner les carpophores des vagues ultérieures. Le méca¬ 
nisme d’inhibition esc actuellement inconnu : on peut concevoir aussi bien 
un détournement trophique à l’avantage de primordiums dominants que l’é¬ 
mission de substances inhibitrices. Dans le cas de C. congregatus, il a été en 
outre constaté que l'élimination de carpophores, non plus à des stades pri¬ 
mordiaux, mais au stade de maturité, peut éventuellement ralentir l’accomplis¬ 
sement des vagues ultérieures, voire l’empêcher si les carpophores au «stade 
Oh» de plusieurs vagues successives sont éliminés. Tout se passe donc comme 
si, une fois atteinte leur maturité, les carpophores apportaient ou restituaient 
au thalle originel, dans les 24 heures suivantes (MANACHERE 1976), une - 
ou des - substance (s) stimulant la fructification ultérieure. On peut trouver 
confirmation de cette hypothèse dans le fait que des applications de carpophores 
mûrs exogènes à la surface d’un thalle convenablement éclairé préalablement 
à l accomplissement de la première vague de fructification conduit à une aug¬ 
mentation très importante de la production de carpophores correspondant 
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Sirits 

a 

(série 

féoiftJn) 

b 

c 

d 

e 

Stades des priioordtuns prélevés 
pour erapicher couc développefoenc 
iKcnii'isn ACade 0 heure oendanc 
la phase I 

Aucun prélè* 
vement 

- 12 h 

- 24 h 

- 36 h 

- 48 h 

Phase I 
(début de 

1'éclalrenent 
au début de la 

19 è photopérlôde 
Inclus) . 

Nombre moyen 
de VACUES 
par culture 

3 

3.05 

4,20 

6,10 

8,05 

Nombre moyen 
d'EBAUCHES 
PRELEVEES 
par culture 
(série a ; 
nombre moyen 
de CARPOPHORES 
au stade 0 h. 
par culture) 

6»20 


6,30 

S,SS 

12,25 

Phase 11 
(début de la 

20à photopérlode 
au début de la 

35è photopérlode 
inclus) . 

Nombre moyen 
de VAGUES 
par culture 

1»55 

2,05 

2,50 

2,95 

3,10 

Nombre moyen 
de CARPOPHORES 
au stade 0 h. 
per culture 

1,60 

2,25 

2,95 

3,70 

4,20 


Tableau IX. — Variations du rythme de fructification de Coprinus congregatus en fonc* 
tion de prélèvements répétés de primordiums à différents stades. 

Chaque série comporte 20 cultures, éclairées quotidiennement 12 heures, pendant 
35 jours, après un pré-séjour à l’obscurité d’une durée de 15 jours. 

Pour chaque culture des séries b, c, d et e, TOUS LES PRIMORDIUMS ont été prélevés 
de manière à ce qu'aucune culture de ces séries ne porte de carpophores au stade Oh 
pendant la phase I. Les prélèvements ont été arrêtés de manière à ce que tous les pri¬ 
mordiums viables puissent achever leur développement au cours de la période suivante 
(phase II). (d’après MANACHERE 1970). 


a cette vague, cette dernière étant, en outre, parfaitement synchronisée pour 
des cultures traitées simultanément (MANACHERE 1977, cf. figures 23 et 
24) (1) On retiendra que la reconnaissance des mécanismes régularisant le 
rythme de production des basidiocarpes d’Agaricales présente un intérêt pra¬ 
tique particulier : la maîtrise de ce phénomène périodique est un souci constant 
pour les producteurs de l’Agaric cultivé, lesquels préfèrent une production abon- 
<iante en semaine ... ou à la veille des périodes de fête, et au contraire, bien 


(1) Ces observations sont évidemment à rapprocher de celles de EGER (1965 a, b, 1968), 
déjà rapportées, et ayant permb de vérifier que, dans certaines conditions expérimentales, 
des fragments de carpophores déposés sur un mycélium végétatif peuvent «stimuler» la 
feue li fie a tion à partir de celui-ci. La ou les substance (s) stimulatrice (s) ne seraient pas 
spécifiques (cf. ci-dessus, «Phase de déclenchement • rôle des facteurs endogènes»)- 


Source : MNHN, Paris 
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Fig 25. - Comparaison des rythmes de fructifications de trois Basidiomycéces supérieurs. 
\ Sphaerobolus stellatus : nombre de glèbes projetées quotidiennement par les carpo- 
phores murs d une seule culture, éclairée de façon inintenompue (1000 lux] à la tempe- 
rature de 20*^0 (diaprés ALASÜADURA 1963). ^ 

n.Coprimis pourcentage quotidien de cultures (20) présentant des carpo- 

phores murs (stade Oh) sous régime photoperiodique (alternances quotidiennes de 12h 
lOO w'^r! ^ pré-séjour à l’obscurité; niveau éclairement; 

24 C). Trois vagues de fructification distinctes ont été observées 
pour la plupart des 20 cultures (d’apres MANACHERE 1970) 

In/iîr’’"'"' de carpophores pat «pied carré» et parjour produits par 

une culture, a: cas ou les pnmordrnms sont prélevés à un stade juvénile («bucton») b* 
sont prélevés a un stade plus avancé («cup»), c; cas où les carpo- 
phofts atteignent leur maturité totale, (d’apres COOKE et FLEGG 1965). ^ 

(reprise, avec modifications, de la figure 6 de l’article de INGOLDC.T. 1972 • 
ooius :th€ story of a fungus, Trans. Brit. mycol. Soc, 58: 179-195). ^ 

^'^dfuts ou^"î’^nf‘ic deux modes de régénération à partir de primor- 
lums ou cjrpophorcs murs entiers de Copnnus congregatus (d’apres BRET 1973), 


Source . MNHN, Paris 
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évidemment, une production réduite pendant les week-ends et autres jours 
où la main-d’oeuvre n’est pas disponible) 

Les carpophores de C. congregatus en place sur le mycélium originel exercent 
donc successivement sur ce dernier un effet «inhibiteur» puis un effet «stimu¬ 
lateur» selon qu’ils sont à un stade juvénile ou à l’état de maturité. Il est apparu 
utile de rechercher si des basidiocarpes de cette espèce présentent également 
des potentialités différentes quand on les utilise comme «implants» en vue 
de l’obtention de nouvelles cultures. BRET (1973, 1975;cf. figure 26) a confir¬ 
mé qu’il en est bien ainsi i quand on dépose des primordiums d’âge différent 
sur des substrats nutritifs vierges, l’on constate que les premières ébauches 
viables se développent essentiellement sur les carpophores-implants (régéné¬ 
ration directe) dans les cas où ceux-ci n’ont pas atteint leur maturité au moment 
de leur prélèvement^ inversement, lorsque ces derniers sont prélevés à maturité, 
les premiers primordiums régénérés naissent principalement sur les mycéliums 
végétatifs développés à partir des carpophores implants (régénération indirecte). 
Des observations analogues ont été faites dans le cas de Asterophora parasitica 
(VIOT 1974). 


L’analyse ci-dessus avait pour objet de rappeler l’essentiel des connaissances 
actuelles relatives aux déterminismes de la fructification des Basidiomycètes 
supérieurs. Un choix délibérément limité d’exemples a été fait, parmi un très 
grand nombre de données anciennes et récentes. Il est clair que les points de vue 
selon lesquels la morphogenèse des carpophores peut être considérée varient 
beaucoup. Outre les «questions» déjà posées - et auxquelles relativement peu 
de réponses ont été apportées jusqu’à présent - bien d’autres n’ont pas même 
encore été envisagées : par exemple, celles des «différences physiologiques» 
opposant les développements angiocarpiques et gymnocarpiques. Il est actuel¬ 
lement certain qu’une connaissance globale des divers problèmes considérés 
(ou non) au cours de cette synthèse est indispensable pour mieux comprendre 
chaque résultat particulier et pouvoir l’intégrer dans la physiologie générale 
du développement des basidiocarpes. Cette dernière n’est d’ailleurs aucunement 
autonome et s’insère elle-même, de plus en plus harmonieusement, non seu¬ 
lement dans le cadre de la physiologie des champignons, tous groupes confondus, 
mais, bien plus largement encore, dans celui de la Physiologie Végétale, sans 
exclusive- 


Cette mise au point résulte du développement d*une communication intitulée «Forma¬ 
tion of Basidiocarps» et présentée à Vienne (Autriche), en mars 1977, au cours du 4ème 
Symposium de k «Fédération of European Microbiological Societies» (F.E.M.S.). Le 
texte, en langue anglaise, de cet exposé est paru dans l’ouvrage «Biotechnology and Fungal 
Différentiation» édité par J. MEYRATH et J.D. B U’LOCK. Acüdemic Press Londres. 
New York. San Francisco (1977). 


Source . MNHN, Paris 
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ORIGINE ET NATURE DE LA MYCOCÉCIDIE 
PROVOQUÉE PAR LE SPHACELOTHECA CRUENTA 


par G. VIENNOT-BOURGIN * 


SUMMARY. — The parasittc function o(Sphacelotheca cruenta, obvious by tbe production 
of a vesicular cecidium lypically structured around a columella, is conducted at the ex- 
pense of Sorghum halepense inflorescences- The seteing up of the cecidium which scarts 
before the différentiation of the host sexual apparacus, results from the localisation of the 
parasitising mycélium at the level of the apical meristems of the plant and through impor¬ 
tant modifications of its tissucs leading to an élongation of the floral pedicel to form the 
columella. 

The columella, deeply penctrated by the fungal mycélium, aquires a new structure which 
enables to consider this organ as a nourishing cissue for the parasite. Fertile spores of 5. 
cruenta are progressively formed centrifugally, scarting from the columella, and not centri- 
pctally as preconceived by Ciferri (1938)- Contrary to S. hydropiperts of the Polygona- 
ceae, 5. cruenta cannot be considered as an «ovarian smut», 


I. INTRODUCTION 


Les Ustilaginales ou «charbons» appartenant au genre Sphacelotheca se 
comportent en parasites organotropiques de végétaux supérieurs appartenant 
aux familles des Graminées et des Polygonacées. L’infection résulte d’une conta¬ 
mination à partir du sol, aux dépens de la plantule, par des sporidies issues 
de la germination des spores incorporées à la terre ou adhérentes à la semence. 
La phase ultime du développement se traduit par la destruction de l’appareil 
floral de la plante-hôte, beaucoup plus rarement des tiges et des feuilles. 


' Iiisticut National Agronomique, Lab. de Path. Vég., 16 rue Claude Bernard, 75005 Paris. 
REVUE DE MYCOLOGIE, TOME 42 (1978), 
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Sur les Graminées du genre Sorghuniy suivant la localisation des sores, on 
considère des «charbons d’inflorescences» pour lesquels la panicule dans son 
ensemble (y compris le rachis) est soumise aux effets parasitaires. C’est le cas 
du Sphacelotheca hoici-sorghi (Riv.) Gif. = S. reiliana (Kuhn.) Clint. qui est 
une espèce cosmopolite susceptible de se développer aussi quelquefois aux dé¬ 
pens du Maïs, cette plante constituant d’ailleurs l’hôte-type (CIFERRI, 1938). 
Un autre aspect maladif, représenté pas plusieurs espèces, de répartition géo¬ 
graphique très inégale, groupe des charbons classiquement désignés sous le nom 
de «charbons ovariens». Tels sont: S. cruenta (Kühn.) Potter = S. Jacks., 
répandu sur Sorghum halepense L. et vulgare L,; 5, occidentalis (Seym.) Clinton, 
signalé aux États-Unis sur diverses espèces d^Andropogon et mentionné une seule 
fois sur le Sorghum vulgare L. en provenance d’Haïti; S. sorghi (Lk.) Clint-, 
fréquemment confondu avec le S. cruenta dont on peut cependant le distinguer 
par des spores de plus petites dimensions. A ce groupe appartient aussi S. sorghi- 
cola (Speg.) Zundel qui, d’après LING (1953) serait un synonyme de S. sorghi, 
mais que NIEMANN (1962) reconnait cependant en tant qu’espece séparable. 

La mycocécidie produite au niveau d’une fleur isolée (charbon désigné 
ovarien) se caractérise par : 

1) une enveloppe hyphale, tantôt coriace, tantôt ténue et friable, uniforme 
incolore ou faiblement jaunâtre, qui constitue le cortex. Celui-ci se fissure et 
éclate sous l’effet de pression qu’exerce la masse sporifère parvenue à maturité. 

2) une columelle persistante, en position axiale, comprimée par l’amas 
sporifère dont les composants unicellulaires sont produits très régulièrement 

Ces particularités ont été signalées dès 1884 par DE BARY pour le Sphace¬ 
lotheca hydropiperis (Schum.) de By. vivant aux dépens de fleurs de Polygonum. 
Elles sont retenues par tous les descripteurs qui ont suivi: CLINTON (1904), 
SCHELLENBERG ^911), CIFERRI (1938), AINSWORTH et SAMPSON 
(1950), FISCHER (1953), ZUNDEL (1963), ZAMBETTAKIS (1971). Bien 
que SCHELLENBERG attribue plus d’importance à l’existence d’une fausse 
membrane, ou cortex périphérique, qu’a la présence d’une columelle pour 
distinguer le genre Sphacelotheca du genre Ustilago, cet Auteur considère 
que la columelle a une origine mixte, résultant à la fois de la persistance des 


Planche I. - 1: Conformation generale d'une cccidie produite par \t Sphacelotheca cruenta 
sur ]c Sorghum halepense-, G: glumc, g: glumelle, Co: columelle. Cm: cortex d’origine 
mycelienne, 2; Coupe transversale réalisée dans la partie médiane du pcdicelle d’une 
fleur saine; ep: epiderme. I; lacune, s: stéréome. te: tissu chlorophyllien, v: éléments 
vasculaires- 3: Coupc dans le sommet d’un rachis immédiatement au-dessous d’une fleur 
saine; c: tissu conjonctif, ep: épiderme, gs: gaine sclérifiée, s: stéréome, v: vaisseaux. 
4: Coupe dans la columelle d’une cécidie; c: tissu conjonctif homogène, v: ilôts vascu¬ 
laires nombreux et non ordonnés, zm: zone à cellules mélanisées. 5: Détail du tissu 
conjonctif de la columelle montrant les petites cellules (pc) et les grandes cellules (gc) 
celles-ci en disposition rayonnante. 6: Spores fertiles. 7: Cellules stériles provenant 
« la dislocation du cortex. 8: Hyphes mycéliens et intracellulaires observés dans le 
tissu conjonctif de la columelle. 
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vaisseaux de l’axe floral et de la prolifération d’hyphes stériles qui renforcent 
la ténacité de cet axe. AINSWORTH et SAMPSON retiennent comme caractère 
essentiel déterminatif des Sphacelotheca la présence d’une fausse membrane, 
de nature fongique, qui enrobe le sore, et l’existence d’une columelle centrale. 
FISCHER décrit un péridium qui recouvre l’ovaire remplacé par la masse spori- 
fère, Ce pseudo-tissu se fragmente lors de la maturation des spores pour donner 
des groupes ou des chaînes de cellules hyalines ou faiblement colorées, dés^nées 
«cellules stériles». Quant à la columelle, simple ou rameuse, elle est formée 
des restes vasculaires de l'hôte. Cette description correspond à celle établie 
par CIFERRl, reprise récemment en grande partie par ZAMBETTAKIS. 

Ainsi tous les Auteurs s’accordent à reconnaître, dans l’édification de la 
columelle des sores de Sphacelotheca, la participation de l’axe floral de la 
plante-hôte. 11 en résulte un organe d’abord inclus dans le sac sporifère, puis 
proéminent après l’éclatement du cortex. La columelle est, le plus souvent, 
d’apparence simple. On peut cependant noter que, pour le S. destruens 
(Schlechc.) Stev. et A.G. Johnson parasite de Panicum miliaceum L., la columelle 
se réduit à un ensemble de filaments disposés axialement, qui correspondent 
aux vestiges du tissu vasculaire, tandis que les autres tissus de soutien et les 
parenchymes se trouvent dilacérés au moment de la sporogénèse. 

Pour les Sphacelotheca des Polygonacces, la cécidie peut être considérée 
comme le résultat d’une transformation de l’akène. En effet, ce sont les boutons 
floraux du Polygonum hydropiper L. qui hébergent le S. hydropiperis. Même 
après éclatement du sore, on peut reconnaître les vestiges du périanthe persis¬ 
tant qui, avec les lambeaux du cortex, forment une sorte de cupule à la base 
de la cécidie. De multiples dissections florales nous ont en outre permis de 
reconnaître des fragments du périanthe et une partie des étamines. Dans ce cas, 
il s agit bien d’un «charbon ovarien» donc on connaît de nombreux exemples 
parmi les Ustilaginales et en particulier dans le genre üstihgo. 

L étude du Sphacelotheca cruenta, hébergé par le Sorghum halepensCy nous 
incite, par contre, à formuler des conclusions très différentes quant à Torigine 
et à la structure de la cécidie. (1) 


(1) Indépendamment des caractères génériques que nous avons reconnus sur les spécimens 
étudiés qui proviennent du Moyen-Orient (Iran et Turquie), Videntification exacte du 
parasite a ete realisee en conformité avec les termes de la description première. Nous avons 
observe les spores fertiles (fig, 6) à paroi finement échinulée, mesurant en moyenne 6 à 
lOMm; ainsi que les cellules stériles (fig. 7) provenant de la dislocation du cortex, hyalines, 
reumes en petits groupes ou, au contraire, isolées, de dimensions variables, mesurant de 10 
a IbjJm. La relation entre ic parasite et les tissus parenchymateux de la columelle s’établit 
par des hyphes mycéliens qui glissent (fig. 8) encre les cellules en produisant de nombreux 
diverticules franchissant la paroi pour s’épanouir ensuite en palmettes ou en arborescences 
au sem du contenu cellulaire. On distingue sur leur parcours des cloisons transversales. 
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II. CONFORMATION DES PANICULES PARASITÉES 


L’inflorescence du Sorghum halepense est une panicule d’épis lâches compo¬ 
sés eux-mêmes d’épillets géminés ou ternes. La composition de chaque épi 
est caractéristique. On trouve en effet, à la base, un épillet hermaphrodite 
oblong-lancéolé, sessile, très reconnaissable, à l’état jeune, aux deux longs 
stigmates plumeux roux-violacé qui émergent des enveloppes florales. A cet 
épillet, dans lequel se forme le caryopse, fait suite un ou deux épillets mâles 
plus grêles et pédicellés. En fin de compte, chaque épillet ne comporte donc 
qu’une seule fleur fertile. 

Ces précisions sur la structure florale sont nécessaires pour comprendre 
la disposition et la croissance de la mycocécidie due au Sphacelotheca cruenta. 

L’examen des panicules parasitées par le S. cruenta permet de constater 
qu’il en existe de deux types : 

a - panicules grandes, pyramidales, largement étalées, a rameaux allongés, 
ramifiés, bien distincts; 

b - panicules contractées, à rameaux rassembles en pinceau. 

Ces deux aspects ne sont pas liés à la présence du parasite, ils apparaissent 
normalement sur les plantes saines et correspondent à deux états physiologiques 
différents. Aussitôt après l’anthèse, les rachis secondaires et les pédiceÜes se 
rassemblent. Ce phénomène, très apparent dans le cas des Sorghum, se retrouve 
également chez d'autres genres de Graminées tels que les Imperata, Calama- 
grostis et meme les Phleum et Dactylis. 

En tenant compte de ce que, en moyenne, chaque épi normalement déve¬ 
loppé comprend 3 épillets, et que le premier épillet est biflore, on obtient la 
succession florale suivante : 

• 1er épillet : 2 fleurs hermaphrodites + 1 rudiment stérile; 

- 2ème épillet : 1 fleur mâle; 

- 3ème épillet : 1 fleur mâle, le plus souvent avortée. 

Si l'on examine maintenant un fragment comparable d’une panicule envahie 
par le charbon, on constate que : 

a - Toutes les fleurs, quelle soient hermaphrodites ou seulement unisexuées, 
ou encore totalement avortées, sont remplacées par un sac sporifère inclus 
entre les glumes et les g!umelles non modifiées. 

b - Ce sac sporifère se présente comme un corps ovoïde, de 2 à 4 mm de 
long, de près de 1 mm dans sa plus grande largeur, inséré directement sur le 
rachis selon une base relativement large qui est comprimée par les enveloppes 
florales, Il est limité par un cortex friable à son sommet (fig. 1), 

c - La cécidie est solidement implantée sur le rachis. 

d - La dissection des fleurs des premiers épillets, qui normalement pro¬ 
duisent un caryopse, ne permet pas de déceler ni des restes de la paroi ovarienne. 
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ni des filets staminaux. Or dans de nombreuses cécidies florales provoquées 
par des Ustilaginales, nous avons, pour d’autres espèces, montré que la croissance 
de Tovaire modifié par le rassemblement hyphal ne s’accompagne pas toujours 
de la destruction de Tandrocce. [1 est même des cas extrêmes où la tumeur 
dans laquelle se constituent tes spores est strictement localisée aux étamines. 
11 se produit alors généralement une hypertrophie des anthères; celles-ci se 
gonflent en vésicules fragiles. 

C’est ce que l’on perçoit, bien avant l’époque de la floraison, pour VUstilago 
dianthorum Liro et l’f/. superba Liro des Dianthus, ou pour VUstilago inolacea 
(Pers.) Roussel sur Saponaria officinaiis L, Dans d’autres cas, on constate un 
développement anormal de l’androcce qui n’est cependant pas directement 
intéressée dans l'évolution du parasite. Un exemple en est donne par l’impor¬ 
tance que prennent les rudiments staminaux des fleurs fenie\\e$ d\i Melandryum 
pratense Roehl. parasitées par le Sorosporium melandryi Syd. Des étamines 
desséchées restent appliquées latéralement au caryopse du Blé modifié par 
Tilietia caries (D.C.) Tul. ou lorsqu’il est partiellement détruit par VUstilago 
tritici (Pers.) Rostr. (VIENNOT-BOURGIN, 1937, 1946, 1956). Les étamines 
consolident la cécidie du Sorosporium formosanum (Saw.) Saw. dans les inflo¬ 
rescences du Panicum repens L., ou celles du Sorosporium loudetiue Vienn.- 
Bourg. qui produit un filament tubulaire dans les fleurs de Loudetia sp. (VIEN* 
NOT-BOURGIN, 1951). 

En conclusion de cette analyse des panicules parasitées et de ta conformation 
de la cécidie provoquée dans les fleurs du Sorghum halepense par le Spbacelo- 
theca cruenta, on peut concevoir que la localisation de la tumeur se situe dans 
les méristèmes, c’est-à-dire au niveau des groupements de cellules en voie de 
prolifération active, et non pas aux dépens de la masse ovarienne. Le phénomène 
parasitaire, qui prolonge la croissance mycélienne au travers des mcrithalles 
successifs et se traduit par l’édification de la cécidie, intervient avant la diffé¬ 
renciation de l’appareil sexuel, Cette localisation apicale précoce permet d’ex¬ 
pliquer pourquoi les fleurs complètes, ou celles qui sont unisexuées ou avortées, 
sont indifféremment remplacées par un sac sporigène fixé directement sur le 
rachis. Cette interprétation est en conformité avec le fait que la columelle 
de la cécidie doit être considérée comme le prolongement du rachis. 


111. STRUCTURE DE LA COLUMELLE 


Si I on admet que la columelle de la cécidie résulte d’une élongation du rachis, 
ce qui assure la continuité de développement ascendant du mycélium du parasite 
selon sa tendance organotropique, une comparaison d’ordre anatomique de 
ces deux organes, rachis et columelle, peut apporter quelques éclaircissements 
sur la manière dont se constitue cet axe qui supporte la masse sporifère. 

A cet effet, nous avons pratiqué des sections transversales, d’une part dans 
le pédicelle au niveau médian, puis immédiatement au-dessous du point d’in- 
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serlion d’une fleur saine, et d’autre part dans la partie la plus épaisse de la colu- 
melle d’une cécidie. Les trois séries de coupes ont été traitées par les méthodes 
histologiques classiques. 

A. Section transversale dans un pédicelle normal (fig. 2) 

C’est un organe à peu près hémicirculaire avec un méplat prononcé qui 
correspond à la partie dorsale de l’épillet. Sa plus grande largeur atteint 200/im. 
On y distingue, de l’extérieur à l’intérieur, un épiderme formé de cellules ob- 
longues, fortement imbriquées, à peu près isodiamétriques et à parois épaisses 
et sinueuses. Ces cellules constituent une couche très régulière, qui n’est inter¬ 
rompue que par quelques rares stomates. Au-dessous de l’épiderme se situe 
le parenchyme chlorophyllien sous la forme d’une bande discontinue et étroite, 
disposée en arc. Du coté du méplat cette assise disparaît; elle est remplacée 
par un tissu de soutien, de nature scléreuse, désigné quelquefois sous le nom 
de stéréome. 

Appuyé au parenchyme chlorophyllien, ou se confondant avec lui, se trouve 
le cercle le plus externe des faisceaux vasculaires, composé de très petits élé¬ 
ments (de 10 à 16 faisceaux). 

Plus à l’intérieur et occupant la majeure partie de la coupe se situe un tissu 
conjonctif faiblement sclérifié, très homogène, qui disparaît vers le centre de 
l’organe pour faire place à une lacune. Cest dans ce tissu qu’est disposée la série 
la plus interne des éléments vasculaires bien différenciés, chacun d’eux étant 
entouré d’une gaine sclérifiée (de 18 à 22 faisceaux), 

B. Section du pédicelle au-dessous de l’insertion d’une fleur mâle (fig. 3) 

A ce niveau, le pédicelle acquiert une section lenticulaire, dont le grand 
axe atteint 300/Jm tandis que le petit axe varie entre 100 et 125Mrn. La structure 
anatomique reste comparable à ce que nous avons observé dans les premières 
sections, par contre le parenchyme chlorophyllien a disparu. Quant au tissu 
conducteur, il n’est plus représenté que par deux gros faisceaux symétriques 
et opposés entourés par une gaine scléreuse qui se distingue nettement du 
tissu conjonctif lui-même fortement sclérifié. La lacune centrale persiste mais 
elle est réduite. Le stéréome se définit par une mince bande à peine distincte 
dans certaines coupes. 

C. Section dans la partie moyenne de la columelle (fig, 4) 

Observée superficiellement, la columelle, débarrassée de la gaine sporifère 
qui l’entoure, présente une surface cannelée. Elle est dépourvue de symétrie 
axiale. En coupe transversale, elle apparaît constituée essentiellement d’un 
parenchyme peu différencié qui occupe toute la surface de la coupe, y compris 
l’emplacement de la lacune centrale qui a disparu. Ce parenchyme est formé 
de cellules polyédriques petites et régulières à proximité des éléments vascu¬ 
laires, tandis qu’ailleurs on observe des cellules allongées, souvent disposées 
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en files rayonnantes (fig. 5). Les parois, de nature cellulosique, minces, déli¬ 
mitent des méats. Ce tissu conjonctif soutient les faisceaux conducteurs au 
nombre de 20 à 24 selon les coupes; ce qui correspond approximativement 
au nombre de faisceaux comptés sur la série interne dans un pédicelle normal. 
La disposition vasculaire a perdu sa régularité, qui a été constatée dans les deux 
sections précédentes. On ne distingue plus comme avant une stèle externe 
composée de petits faisceaux et un cercle interne sur lequel sont disposés de 
gros faisceaux. 

La périphérie de la columelle ne correspond plus à celle d’un organe à section 
hemi*circulaire ou lenticulaire, mais apparaît profondément cisaillée. Le tissu 
conjonctif, à parois laminées et fortement mélanisées vers l’extérieur, abon¬ 
damment envahi dans toute son étendue par les hyphes du champignon, dispa¬ 
raît progressivement, ne restant en place qu’au tour des faisceaux dont certains 
se détachent de la masse tissulaire, ce qui explique l’aspect cannelé de la surface 
de la columelle (fig. 4, 6, 7 et 8). Enfin, même dans des tumeurs à peine dévelop¬ 
pées, la columelle ne comporte pas d’épiderme. Celui-ci semble avoir été érodé 
dans les tous premiers stades de la sporogénèse. 

Si l’on compare les données anatomiques qui résultent de sections faites 
à différents niveaux dans le pédicelle d’une fleur indemne de Sorghum et dans 
la columelle qui constitue Taxe de la cécidie provoquée par le Sphacelotheca 
cruenta, on constate que ; 

1. La réduction vasculaire qui s’opère normalement non loin de l’insertion 
florale, dans le cas des fleurs saines, ne se produit pas au niveau de la columelle. 

2. Le tissu conjonctif sciérifié qui constitue l’élément de soutien du rachis 
normalement développé, est remplacé, dans la columelle, par un tissu homogène, 
de nature parenchymateuse, qui provient d’une transformation induite par le 
parasite. La fonction de soutien de l’organe qui se constitue dans le prolonge¬ 
ment de l’axe floral est assurée dans ce cas par le système vasculaire. 

3. Ce parenchyme est une néoformation jouant le rôle de «tissu nourricier» 
aux dépens duquel se réalise la prolifération hyphale aboutissant à la production 
des spores. 


IV. RÉSUMÉ ET CONCLUSION 


La fonction parasitaire du Sphacelotheca cruenta aux dépens des inflores¬ 
cences du Sorghum halepense se traduit par la production d’une cécidie vésicu- 
leuse typiquement structurée autour d’une columelle. 

L’édification de cette cécidie résulte de la localisation du mycélium parasite 
au niveau des méristèmes apicaux et de modifications tissulaires importantes. 
El e débuté avant toute différenciation de l’appareil sexuel. Elle se traduit par 
1 allongement du pédicelle floral pour former la columelle. 

La columelle, profondément pénétrée par le mycélium, acquiert une structure 
nouvelle qui permet de considérer cet organe comme un tissu nourricier pour 
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le parasite. 

Les spores fertiles du S. cruenta sont formées progressivement, en position 
centrifuge (et non pas centripète, comme l’envisageait ClFERRl, 1938) à partir 
de la côlumelle. 

Le Sphacelotheca cruenta^ à l’inverse du S. hydropiperis des Polygonacées, 
ne peut être considéré comme un «charbon ovarien». 
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AVEC L’AIDE DU TEMPS. . . 


Il me souvient que quand j’avais vingt ans, rencontrer une plante dont je ne 
savais pas le nom m’était une espèce d’injure, et je fouillais aussitôt les flores 
et les atlas pour pouvoir la nommer, J’étais à Lyon où je n’étudiais que les 
lettres, mais mon plaisir était de m’arracher au grec et au latin pour filer au Parc 
de la Tète d’Or, et de passer de longs loisirs dans les serres à apprendre les Or¬ 
chidées ou au jardin alpin pour connaître la flore de nos montagnes- Il en allait 
de meme pour les champignons, dont la passion me tourmentait depuis long¬ 
temps, mais c’était bien plus difficile, car à cette époque, un garqon de mon 
âge ne disposait que d'une littérature bien maigre, et si je n’avais pas rencontré 
de temps en temps Frédéric Bataille, j’aurais sans doute abandonné. 

En tous cas, il esc arrivé que peu à peu et comme en me jouant, j’ai emma¬ 
gasiné au cours des ans des centaines puis sans doute trois ou quatre milliers 
de noms de plantes diverses et de champignons, grâce à une mémoire d’clc- 
phant, comme on dit, pour les nomenclatures. Et dire que je n’ai jamais pu 
apprendre par coeur dix vers de suite, ni me rappeler Je numéro de ma voiture 
ou de mon téléphone! Il faut croire qu’il y a diverses formes de mémoire, et il 
est sage de prendre la sienne comme elle est pour l’utiliser au mieux des circons¬ 
tances. 

Ainsi, dans ma jeunesse, j’ai acquis avec une sorte de fureur des noms à n’en 
plus finir. Ils étaient bien rangés dans ma tête, et j’avais le sentiment de savoir 
des tas de choses qui échappaient à mes camarades d’étude, ou même à mes 
professeurs. C’est ainsi qu'un jour l’un d'eux nous avait traduit «mensa citrix) 
par «table en citronnier». J’avais ose l’interrompre pour lui dire que le Cifrus 
des Romains était un Thuya, et non pas un citronnier dont ils ignoraient l’exis¬ 
tence. J’aurais mieux fait de me taire, car comme j’avais raison, il ne me l’a 
jamais pardonné et j’étais devenu sa béte noire. 

Pour les champignons, à force de déterminer ou de me faire déterminer 
des espèces, et à force de visiter des expositions, j’ai vu et appris beaucoup, 
et comme tant d’autres j’ai mon catalogue personnel dans la cervelle. Cette 
longue liste, à laquelle je songe souvent, quelquefois même en rêve, m’a suffi 
pendant des années, et m'a donné bien du plaisir. Quand il m'arrivait de ne 
penser à rien, je reprenais en esprit toutes mes Amanites, ou tous mes Bolets, 
ou tous mes Hygrophores. D’autres fois, j’essayais de me rappeler tous les 
Inocybes que je connaissais vraiment, mais c’était infiniment plus difficile, 
et leurs images se confondaient fâcheusement sur l’écran du souvenir. De même 
pour les Cortinaires, car ils sont trop. N'empêche qu’aujourd'hui encore, si je 
tombe dans mes forêts sur une espèce jamais vue, je cherche jusqu’à ce que 
j aie trouvé un nom, ou une approximation au moins. Bien souvent, en attendant 
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de rencontrer un spécialiste qui me donnera le binôme exact, je me contente 
avec regret de laisser l’image avec tous les caractères dans une réserve, jusqu’au 
jour où se fera la lumière. 

Mais l'avourai-jc? Avec le temps, ma rage de déterminer à tout prix s’ame¬ 
nuise. Sans doute suis-je toujours heureux quand je peux donner un nom authen¬ 
tique à une forme mystérieuse, mais je me dis en même temps qu’elle est proba¬ 
blement très rare, puisque je ne l’ai jamais vue, et que le calcul des probabilités 
veut que je ne la revoie jamais. Alors un découragement me prend, et je repasse 
toutes les espèces rares que je n’ai vues qu’une fois, et que sûrement je ne ren¬ 
contrerai plus. 

C’est pourquoi peut-être, au lieu de cette spécification à tout prix, j’en suis 
venu peu à peu à considérer toutes les espèces à moi connues comme une sorte 
de réservoir où trouver matière à réflexion, Et ma réflexion en est venue à des 
conclusions assez désespérées- C’est la mode aujourd’hui de publier des livres 
où on raconte «Ce que je crois». Il en est d'excellents exemples. Jamais je 
n’écrirai un livre de ce genre, parce que ce que je pense n’a aucune importance 
et serait sûrement trop loin de la pensée d’aujourd’hui. Mais sur les champignons, 
il m’arrive malgré moi d’avoir des «idées». 

Je ne sais si tout le monde est dans le même cas, mais je ne pense pas ce 
que je veux, et les idées germent en moi à mon insu et souvent malgré moi. 
Ainsi je voudrais de tout mon coeur que la notion d’espèce soit une idée claire, 
et les derniers travaux des spécialistes, en attendant les autres, nous avertissent 
qu’il n’en est rien, que beaucoup d’espèces sont collectives, ou instables, ou 
transitoires, et que s’y fier est une grave imprudence, je songe aux Lactaires 
xdapeles». Quand j’étais jeune, il y avait L. deliciosus, et surrguifluus. Maintenant 
qu’on les a regardés de près il y en a sept ou huit, et l’autre année en Espagne 
où ils croissaient tous côte à côte, je n’ai plus osé en nommer un seul. Depuis 
cette expérience, j'ai renoncé, et je me contente paresseusement de me dire 
qu’il doit y avoir quelque part un spécialiste qui les connaît et qui peut en 
débrouiller l’écheveau. Pour tout ce qui me dépasse, je me repose sur la science 
des autres. Voyez les Ascomycètes, ils sont rares dans mon secteur, si bien que 
j’en ai peu vu et que j’en connais moins encore. Et comme les spécialistes des 
Ascomycètes d’habitude connaissent peu tout le reste, je me dis qu’on ne peut 
pas tout faire ni tout savoir, et qu’il faudrait vivre deux ou trois fois pour pou¬ 
voir prétendre au titre de mycologue véritable. Je suis d’ailleurs tout à fait 
partisan de la réincarnation, au moins pour les naturalistes. Théophraste gémis¬ 
sait déjà sur les erreurs de la Nature qui a donné deux siècles d’existence aux 
tortues, dont elles n’ont que faire, alors que les hommes commencent tout 
juste à comprendre quelque chose quand il leur faut mourir. Je suis sûr que si 
un homme politique mettait la réincarnation à son programme, au moins cous 
les savants du monde voteraient pour lui. 

Bien entendu, on en vient aussi à réfléchir à la notion de genre. En phanéro- 
gamie, elle est presque évidente. Mais dans notre pauvre mycologie, elle en a 
vu de rudes depuis quelque temps. On en est au point de se demander si le 
genre existe encore, ou s’il faudra un jour ne plus compter que des espèces 
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dont on ne saura meme plus ce qu’elles sont. Mais au vu de toutes ces pulvérisa¬ 
tions inutiles, j’en viens à me dire qu’on aura beau faire, les Lépiotes sont 
parfaitement définissables et ne sont que des Lépiotes, comme les Bolets sont 
tous, ou à peu près, des Bolets. 

En débutant, ces questions n’effleurent meme pas l’esprit, qui fait absolu¬ 
ment confiance aux Maîtres d’autrefois et d’aujourd’hui. Mais avec le temps, 
et à mesure qu’on sait davantage, on mesure mieux la vanité de la plupart 
de nos certitudes et les noms des espèces qui vous dansent dans la tête y cher¬ 
chent un ordre qu’on voudrait toujours plus raisonnable et plus simple. Si la 
Nature a un secret, c’est bien celui-là. Il nous semble qu’il y a derrière les phéno¬ 
mènes une règle, et que c’est notre devoir de la trouver. Et quand nous en 
trouvons une, aussitôt quelqu’un en trouve une autre, de sorte que chaque jour 
en apporte une nouvelle qui périme les précédentes. Cependant, la Nature 
s’en moque, et continue doucement à produire des Inocybes et des Drosophiles 
auxquelles nous ne comprenons rien, soit que tout cela soit hors des possibilités 
de notre intelligence, soit qu’il n’y ah rien à comprendre. Mais l’Ulusion de 
comprendre est déjà tellement réconfortante en elle-même que nous aurions 
tort de nous en priver, et il se peut que cette tentative de mettre de l’ordre 
dans ce qui n’en comporte pas soit notre plus grande noblesse. Il s’agit là d’un 
travail infini, et nous n’en verrons pas le bout. Mais nous aurons tous tissé 
quelques mailles de ce tapis de Pénélope, en attendant qu’un génial Ulysse 
arrive pour y mettre le dernier point. 

G. Becker 
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